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Allgemeine }Inskelphysiologie. 

Von KURT WACHHOLDER-Rostock. 

I. Die drei Grundarten seelischer Einwirkungsmoglichkeit auf die 
Muskulatur und die zugehorigen drei Grundformen funktioneller 

l!uskelbeanspruchung. 
Wenn der Neurologe sich iiber den Funktionszustand des Nervensystems 

seiner Patienten Rechenschaft ablegen will, so kann er dies im allgemeinen 
nur auf die Weise tun, daB er sich nicht an die Reaktionen des N ervensystems 
selbst halt, sondern an diejenigen der zugehOrigen Erfolgsorgane. Dies zwingt 
ihn, die in normalen und pathologischen Zustanden zu erwartende spezifische 
Funktionsmoglichkeit dieser Erfolgsorgane in Rechnung zu stellen. Dement
sprechend wurde die Aufgabe des vorliegenden Beitrages darin erblickt, klar 
herauszuarbeiten, was von den Funktionsweisen und -zustanden der Musku
latur als des Haupterfolgsorganes des Nervensystems derzeit bekannt ist, 
und was dementsprechend vom Neurologen beriicksichtigt werden muB. 

Aber nicht nur der Neurologe, sondern auch der Psychiater hat dies zu tun, 
wenn er sich leiten laBt von der wohlbegriindeten Anschauung, daB sich die 
innersten seelischen Regungen eines Menschen mit am deutlichsten in der 
Eigenart seiner Haltung und Bewegung widerspiegeln, und wenn er sich dem
gemaB ebenso wie der Neurologe von der aktiven und passiven Bewegungs
moglichkeit der GliedmaBen zu iiberzeugen pflegt. Die hier vom Psychiater 
ausgenutzte letzte Abhangigkeit des muskularen Verhaltens von seelischen 
Einfliissen zwingt aber nun wiederum den Neurologen und ebenso den Physio
logen sich seinerseits dariiber klar zu werden, daB auch seine Untersuchungs
ergebnisse letzten Endes von diesen seelischen Einwirkungen abhangig sind. 
Bei genauerem Zusehen ergibt sich, daB der allgemeine neurologische Unter
suchungsgang dem in der Tat Rechnung tragt, indem er auf die Priifung der 
folgenden Grundarten seelischer Einwirkungsmoglichkeiten auf die Muskulatur 
(W ACHHOLDER) aufgebaut ist, namlich 1. auf die Fahigkeit, durch einen besonderen 
WillensentsohlufJ den Korper oder einzelne seiner Glieder aktiv gegen die Umwelt 
bewegen zu konnen (Priifung der willkiirlichen Bewegungsausfiihrung im all
gemeinen und der Bewegungsreflexe im einzelnen); 2. auf die Fahigkeit, durch 
eine besondere Willenseinstellung die auf den Korper einwirkenden Umwelts
krafte, insbesondere die Schwerkraft kompensieren und so die durch die Bewe
gung gewonnene Korperhaltung aufrecht erhalten zu konnen (Priifung der 
normalen Korperhaltung im allgemeinen und der Haltungs- und Stellreaktionen 
z. B. Sehnenreflexe im einzelnen) und 3. auf die Fahigkeit, durch wieder eine 
andere Willenseinstellung (RIEGER) sich einem Wechsel der Umweltskrafte 
moglichst widerstandslos durch einen Wechsel der Gliedstellung anpassen zu 
konnen (Priifung der passiven Beweglichkeit der Glieder). FUr die Muskulatur 
bedeutet dies das Vorhandensein dreier verschiedener Grundformen der Be
anspruchung, namlich 1. die Aufgabe, sich unter tlberwindung der Umwelts
krafte durch Spannungsentwicklung aktiv verkiirzen zu konnen; 2. die Aufgabe, 
ihre Lange gegen die dehnenden Umweltskrafte durch Spannungsentwicklung 

Handbuch der Neuroiogie. II. 1 
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aufrecht erhalten zu konnen, und 3. die Aufgabe, ihre Lange mit dem Wechsel 
der Umwelt plastisch verandern zu konnen. 

So durfte es denn wohl das Gegebene sein, sich auch bei der folgenden Er
orterung der wichtigsten an der Muskulatur zu beobachtenden physiologischen 
und pathophysiologischen Erscheinungen immer wieder an diesen ihren drei 
Grundfunktionen, also den Funktionen der Bewegung, Haltung und Plastizitat 
zu orientieren. Das heiBt, es wird in erster Linie darzustellen sein, welche Mecha
nismen in der Muskulatur gegeben sind, um diesen drei funktionellen Bean
spruchungen gerecht zu werden. Nun ist die 3. Funktion von den beiden erst
genannten so grundverschieden, ja ihnen so diametral entgegengesetzt, daB wir 
fUr sie auf aIle FaIle nach einem besonderen Mechanismus suchen mussen. 
Ob auch fur jede der beiden ersten Funktionen ein besonderer Mechanismus 
besteht oder nicht, ist hingegen nicht von vornherein so klar. An und fur sich 
ist beides moglich. Da es sich hier um eine prinzipielle Frage handelt, ist es 
verstandlich, daB uber diesen Punkt (das sog. Tonusproblem) seit Jahrzehnten 
in der physiologischen und klinischen Literatur eine lebhafte, keineswegs schon 
als abgeschlossen zu betrachtende Diskussion im Gange ist. 

Gerade diese Frage wiirde aber gar nicht zu losen sein, und uberhaupt wiirde 
das ganze zu gewinnende Bild einseitig und fur den Neurologen auch unvoll
kommen ausfaIlen, wenn man sich nur an die quergestreiften Skeletmuskeln 
des Menschen und der ihm naher stehenden Wirbeltiere halten wurde. Es wird 
vielmehr auch die glatte Muskulatur einzubeziehen sein. Einmal hat es der 
Neurologe nicht selten auch mit Reaktionen an den glatten Muskeln der Ein
geweide zu tun. Zweitens treten bei den glatten Muskeln manche funktionellen 
Eigentumlichkeiten in ausgepragtem MaBe hervor, welche bei den quergestreiften 
Muskeln normalerweise nicht ohne weiteres erkennbar sind, weil sie diesen 
Muskeln im Laufe der Entwicklung mehr oder minder weitgehend abhanden 
gekommen sind, aber doch nicht so vollstandig, daB sie diese nicht unter patho
logischen Verhaltnissen wiedergewinnen konnten. Bei dieser Sachlage wird 
auch auf den embryonalen Zustand der Muskulatur wie uberhaupt auf deren 
genetische Verhaltnisse einzugehen sein. 

II. Das Substrat del' Muskelfunktionen. 
1. Histologiscber Aufbau und submikroskopiscber Feinbau der Muskulatur. 

Es liegt nahe, sich vor aHem anderen zunachst einmal die Muskelsubstanz 
selbst naher daraufhin anzusehen, ob und wie weit sie schon an und fur sich 
morphologisch oder physikalisch oder chemisch ein den obigen drei Bean
spruchungsarten angepaBtes Su bstrat darsteHt. Von histologischen Unter
suchungen uber einen der obigen Punkte versprach man sich anscheinend am 
meisten von solchen iiber den Mechanismus der ersten der drei genannten Grund
funktionen, d. h. uber den Mechanismus der Kontraktion. Wenigstens sind 
besonders zahlreiche histologische Untersuchungen mit dem Ziele ausgefiihrt 
worden, die Strukturunterschiede zwischen ruhender langer und aktiv ver
kiirzter Muskulatur festzulegen, und dies nach Moglichkeit nicht nur qualitativ, 
sondern auch quantitativ (ENGELMANN, HURTHLE, V. STUDNITZ). Dies geschah 
in der Ho£fnung, aus den histologischen MaBen AufschluB iiber die beim 
Kontraktionsprozesse sich voIlziehenden Energieumwandlungen (Quellungen, 
Oberflachenspannungsanderungen usw.) zu erhalten. Wir wissen jetzt, daB aIle 
diese Versuche als gescheitert zu betrachten sind, daB sie scheitern muBten, 
weil die elementaren V organge sich gar nicht an Gebilden von mikroskopisch 
wahrnehmbarer GroBenordnung abspielen, sondern an Teilchen von submikro
skopischer Kleinheit (Literatur bei HURTHLE und WACHHOLDER). 
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DaB ein solcher Feinbau bestehen musse, war schon seit langerer Zeit aus 
der optischen Doppelbrechung der Muskelfasern erschlossen worden. Nach 
ENGELMANN sind Contractilitat und Doppelbrechung zwangslaufig miteinander 
gekoppelt. Beim quergestreiften Muskel verkurzen sich jedenfalls nur die 
doppelbrechenden Schichten (HURTHLE). STUBEL fand nun, daB beim quer
gestreiften Muskel sowohl eine "Eigendoppelbrechung" als auch eine "Stabchen
doppelbrechung" besteht. Daraus ergibt sich, daB die Muskelfibrillen aufgebaut 
sind aus submikroskopisch groBen, eigendoppelbrechenden (und darum wahr
scheinlich krystalloiden) Stabchen, die mit ihren Langsachsen parallel liegend 
in ein andersbrechendes Medium eingebettet sind. Bei der Kontraktion nimmt 
die Doppelbrechung stark ab, selbst dann, wenn man die eigentliche Verkurzung 
verhindert (v. MURAm). Die Abnahme ist demnach nicht als eine Folge der 
Gestaltsveranderung zu betrachten, sondern als ein integrierender Bestandteil 
des Kontraktionsprozesses. Der hieraus zu ziehende SchluB, daB die Elementar
vorgange sich unter Anderungen des submikroskopischen Feinbaues vollziehen, 
wird vollkommen bestatigt durch rontgenspektrographisch gewonnene Ergeb
nisse. Der ruhende Muskelliefert ein typisches Faserdiagramm, also das Dia
gramm einer Substanz mit krystallinischen, parallel geordneten Elementar
teilchen. Mit der Kontraktion verschwindet dieses Diagramm mehr oder weniger 
(K. H. MEYER, BOEHM). Es ist nur noch strittig, ob die beobachteten Ande
rungen der Doppelbrechung und des Rontgendiagramms auf eine Anderung 
an den Eleme~tarteilchen selbst oder auf eine Storung ihrer Ordnung zueinander 
zu beziehen sind. Da die yom quergestreiften Muskel des Frosches und Kanin
chens sowie yom glatten SchlieBmuskel der Teichmuschel erhaltenen Diagramme 
ubereinstimmen, muB man annehmen, daB der elementare Feinbau und damit 
das morphologische Substrat fur den KontraktionsprozeB und sowohl auch 
dieser selbst bei allen Muskeln im Prinzip gleich ist. Mehr kann man zur Zeit 
nicht sagen; denn solange die obige Alternative nicht zu klaren ist, bleibt das 
Kernproblem des eigentlichen Wesens des Kontraktionsvorga,nges nach wie vor 
vollig im Dunkeln. 

Es ist verstandlich, daB unter diesen Umstanden auch denjenigen Bemu
hungen kein voller Erfolg beschieden sein konnte, welche die zwischen den ver
schiedenen Muskeln bestehenden Unterschiede in der Schnelligkeit und Dauer
haftigkeit des Kontraktionsvermogens und in der Art der funktionellen Be
anspruchung mit Unterschieden in der Dicke der einzelnen Muskelfasern (GRUTz
NER, BONHOEFFER) oder mit solchen ihrer Anordnung zueinander, sog. Fibrillen
oder Saulchenfelderung (PAUKUL, BOZLER, KRUEGER) in Verbindung bringen 
wollen. Die Annahme, daB in dieser Hinsicht durchgehende feste Beziehungen 
bestehen, ist schon von ROLLETT, KNOLL und SCHAFFER widerlegt worden. 
Nach neueren Untersuchungen kann nicht einmal das Fehlen oder Bestehen der 
Querstreifung als durchgreifendes biologisches Kriterium angesehen werden. 
J edenfalls ist die alte Einteilung in glatte und quergestreifte Muskeln an Hand 
der Ergebnisse der physiologischen und pharmakologischen Analyse als durchaus 
unzweckmaBig zu bezeichnen (RIESSER). Sie entspricht nicht, wie man meist 
falschlicherweise meint, der biologisch funktionellen Einteilung in Haltungs
und Bewegungsmuskeln. Dasselbe gilt auch fUr Unterschiede im Kernreichtum 
und in der Farbe (RANVIER). Gerade den letzteren Unterschied, ob weiBe oder 
rote Muskelfarbe, findet man auch heute noch immer wieder als sicheres Kri
terium dafur angegeben, ob ein schnell zuckender "Bewegungsmuskel" oder ein 
langsamer sich verkurzender "Haltungsmuskel" vorliegt. So hau£ig dies auch 
zutreffen mag (z. B. bei den zwei- und eingelenkigen Streckern von Kaninchen 
und Katzen (ROBERTS), so vielfache Ausnahmen gibt es doch davon (ROLLET, 
KNOLL). Fur die vorhandenen funktionellen Unterschiede in der chemischen 

1* 
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Zusammensetzung und Reaktionsfahigkeit ist die Farbe vollends ein ganz 
unzuverlassiges Kriterium (WACHHOLDER und QUENSEL). Beim Menschen 
sind iibrigens alle Skeletmuskeln ausgesprochen rot mit nur ganz schwachen 
Unterschieden. Ferner sind nach W OHLFART schon in jedem primaren Faser
biindel diinne und dicke Fasern miteinander gemischt. In den Augenmuskeln 
sind einzelne dicke Fasern mit Saulchenfelderung und viele diinne mit Fibrillen
felderung zu finden. Fur primare Myopathien solI eine regellose Mischung von 
normalgroBen mit zahlreichen hypertrophischen Fasern charakteristisch sein. 

Von der SHERRINGTONSchen Schule (DENNY BROWN) wird derzeit sogar 
iiberhaupt jegliches Bestehen eines histologischen Kriteriums der Unterschiede 
im KontraktionsprozeB geleugnet. Ehe man soweit gehen darf, bedarf es aber 
doch wohl nochmaliger eingehender vergleichender Untersuchungen, in denen, 
was bisher nicht oder nur ungeniigend geschehen ist, histologischer Bau, physio
logische und physiologisch-chemische Funktionseigentiimlichkeiten und bio
logische Beanspruchungsunterschiede der verschiedenen Muskeln gleichzeitig 
beriicksichtigt werden. Insbesondere wird hierbei auf die nicht fibrillar differen
zierten Bestandteile der Muskeln zu achten sein. also auf das Sarkoplasma und 
die in ihm enthaltenen sog. interstitiellen Korner; denn in bezug auf den Gehalt 
an letzterem gibt auch die SHERRINGTONSche Schule einen erheblichen Unter
schied zwischen biologisch verschieden langdauernd beanspruchten Muskeln zu. 

Neuere exakte Untersuchungen iiber den Sarkoplasmagehalt der verschie
denen Muskeln (altere siehe KNOLL) sind schon deshalb dringend wiinschenswert, 
weil dem Sarkoplasma nach einer von BOTTAZZI aufgestellten, vielbeachteten 
Theorie eine besondere Fahigkeit zu langsamer, sog. tonischer Kontraktion 
zugeschrieben wird, welche im speziellen Dienste der zweiten Grundfunktion, 
also der Haltungsaufgabe stehen solI. Dabei ware auch auf die neuestens von 
ROSKIN betonte Unterscheidbarkeit von rein trophischem Sarkoplasma und 
speziellem Kinoplasma als fraglichem kontraktilen Apparat zu achten. DaB 
der normale Skeletmuskel der Saugetiere und des Menschen neben der Fahigkeit 
zur schnellen Zuckung noch die Fahigkeit zu einer zweiten tragen und trag sich 
ausbreitenden Kontraktionsform besitzt - anscheinend von derselben Art, wie 
wir sie bei der Entartungsreaktion als sog. wurmformige Kontraktion allein nur 
noch finden - ist nach einer Reihe von neueren Befunden nicht mehr zu be
streiten (s. S. 32). BOTTAZZI selbst hat eine Reihe von wichtigen Belegen dafUr 
beigebracht. Fraglich ist nur, ob man fUr diese zweite Art sich zu verkiirzen ein 
besonderes Substrat, und zwar das Sarkoplasma, postulieren darf oder gar muB. 
Letzteres ist nun von vornherein nicht notwendig, weil auch eine andere Er
klarungsmoglichkeit besteht, namlich diejenige, daB nur ein einziges Verkiir
zungssubstrat besteht (der fibrillare Apparat) aber mit einer zweifachen Art 
der Erregbarkeit, von denen die eine die schnelle Zuckung, die andere die trage 
Kontraktion zur Folge hat (GASSER). Eine eindeutige Entscheidung fiir oder gegen 
die Sarkoplasmatheorie kann nur durch direkte histologische Beobachtungen 
erbracht werden. Bei solchen ist aber, nachdem es im Laufe der normalen Ent
wicklung zur Ausbildung von Fribillen gekommen war, bei allen Kontraktionen 
bisher immer nur das histologische Bild verkiirzter Fibrillen gefunden worden. 
Dies trifft auch fUr die einzige bisher daraufhin untersuchte Kontraktur zu, 
bei welcher sich sogar ein allem Anscheine nach passives Zusammen
geschobensein des Sarkoplasmas zeigte (BOZLER). Nach ROSKIN hat es sich 
hier allerdings nur um trophisches Sarkoplasma und nicht um eigentliches 
Kinoplasma gehandelt. Weiter spricht sehr gegen die Theorie, daB nach 
KNOLL sowie nach BOERNER-PATZELT, wenn man verschiedene Muskeln ver
gleicht, Sarkoplasmagehalt und Dauerkontraktionsfahigkeit durchaus nicht 
immer parallel gehen. Vor aHem ist es nicht richtig, den glatten Muskel schlank-
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weg als besonders sarkoplasmareich zu bezeichnen. Dies wird vielfach nur durch 
die wenig abweichende Lichtbrechung seiner besonders feinen und dichtgepackten 
Fibrillen vorgetauscht. Ffir die Theorie laBt sich nur anfiihren, daB bei embryo
nalen Muskelfasern OLIVO sowie RENYI und HOGUE schon vor der Fibrillen
bildung Kontraktionen beobachteten. Aber auch die Zuriickfiihrung dieser 
Kontraktionen auf das Sarkoplasma ist nicht unbestritten geblieben, da andere 
Autoren in den sich kontrahierenden Fasern jedesmal schon Reihen von doppel
brechenden Kornchen, also Andeutungen von Querstreifung feststellten (FRIED
HEIM, PETERFI und WILLIAMS). Die von diesen letzten Autoren beobachteten 
Fasern verkiirzten sich aber nicht (nicht mehr 1) auf mechanische Reize, welche 
nach RENYI in den vollig undifferenzierten Fasern spezifisch die Kontraktionen 
aus16sen sollen. Nimmt man noch hinzu, daB das Protoplasma der Pseudo
podien vieler Einzeller eine ganz eindeutige Fahigkeit zur Zusammenballung 
besitzt, so ist nach alledem nicht von der Hand zu weisen, daB auch die Kontrak
tionen der Muskeln in der genetisch friihesten Stufe durch eine Verkiirzung oder 
besser gesagt Zusammenballung des Sarkoplasmas zustande kommen mogen. 
Das wiirde aber nach den obigen AusfUhrungen heiBen, daB spater mit der 
Entwicklung der ffir gerichtete Zugwirkungen viel besser geeigneten Fibrillen 
die Muskulatur die Fahigkeit zur Sarkoplasmaverkfirzung entweder eingebiiBt 
hat oder auch moglicherweise nur nicht mehr zur Geltung bringen kann. 

Nun ist aber, wie weiter unten noch naher zu belegen sein wird, ebenso 
wie beim Nervensystem (z. B. beim BARINSKISchen Phanomen) so auch bei der 
Muskulatur die allgemeine Tendenz zu beobachten, genetisch altere Mechanismen, 
welche mit der Entwicklung jiingerer Mechanismen fiir den normalen Betrieb 
ausgeschaltet wurden, in pathologischen Zustanden wieder zur Auswirkung 
kommen zu lassen. Danach ist es als durchaus nicht so fernliegend zu bezeichnen, 
daB auch die Sarkoplasmakontraktion unter pathologischen Umstanden wieder 
eine Rolle spielte. Gerade ffir die Entartungsreaktion ware dies durchaus 
denkbar, da sich hier auch andere Eigenschaften, z. B. die mechanische Reiz
barkeit, wiederfinden, welche fUr die primaren ontogenetischen Stufen in welchen 
die Muskulatur noch nicht oder noch nicht geniigend neurotisiert war, charakte
ristisch sind. 

Sollten nun die dringend zu wiinschenden histologischen Untersuchungen 
wirklich ergeben, daB unter pathologischen oder gar auch unter normalen 
Umstanden besondere Sarkoplasmakontraktionen vorkommen, so ware damit 
aber immer noch keine Stiitze fUr die auch geauBerte Ansicht gegeben, daB wir 
im Sarkoplasma das Substrat eines besonderen Sperrmechanismus im Dienste 
der Haltungsfunktion zu erblicken haben. Eine Versteifung durch voriiber
gehende starke Erhohung der Viscositat ware zwar bei dem kolloidalen Zu
stande der Muskelsubstanz durchaus denkbar (v. KRIES). Eine solche miiBte 
aber der Verkiirzung einen ebenso hohen Widerstand entgegensetzen wie der 
Verlangerung. Dies wurde jedoch von BOZLER beim SchlieBmuskel der Muschel, 
dem Paradigma der "Sperrmuskulatur", nicht gefunden. Damit fehlt also 
zur Zeit jede morphologische wie auch physikaIisch-chemische experimentelle 
Gl1mdlage ffir die Annahme eines besonderen Sperrmechanismus. 

Beide Arlen von Grundlagen sind dagegen vorhanden ffir die dritte der 
obengenannten Grundfunktionen, also ffir die Fahigkeit der plastischen Ande
rung der Ruhelange der Muskeln. GRUTZNER hat namlich durch direkte histo
logische Messungen gezeigt, daB die glatten Muskeln in der Wand unserer Hohl
organe (z. B. der Blase), welche bei deren wechselnder Fiillung besonders stark 
plastisch beansprucht werden, dieser Aufgabe neben einer Verschie~;mng der 
Muskelzellen gegeneinander vor aHem auch durch eine plastische Anderung 
der Lange der einzelnen Zellen nachkommen (s. auch HAEGGQUIST). 
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2. Physikalischer Zustand der Muskulatur. VerhaIten gegeniiber Dehnung 
(Plastizitiit, Elastizitiit). 

Da ein tieferes Verstandnis der Muskeltatigkeit zweifellos an eine genaue 
Kenntnis der physikalischen Eigenschaften der Muskelsubstanz gebunden ist, 
sind diese schon sehr friihzeitig (E. WEBER 1846) Gegenstand der Untersuchung 
geworden. Insbesondere hat sich eine lebhafte Diskussion dariiber erhoben, 
ob der physikalische Zustand der Muskelsubstanz als fliissig oder als fest zu 
bezeichnen sei. Wir wissen jetzt, daB in dieser Beziehung sehr erhebliche Unter
schiede bestehen. JORDAN stellt eine phylogenetische Stufenleiter auf, welche 
mit den ganz fliissigen Pseudopodien von Sarkodinen beginnt. Dann folgen 
die Muskeln von Meeresweichtieren (Aktinien), welche sich ebenfalls stets wie 
eine Fliissigkeit verhalten, aber wie eine solche mit sehr hoher Viscositat, etwa 
wie noch nicht vulkanisierter Kautschuk. Genau so wie dieser sind sie voll
kommen plastisch, d. h. gedehnt geraten sie nicht in einen Zustand elastischer 
Spannung und verkiirzen sich daher nach Fortfall der Dehnung auch nicht wieder. 
Sie haben nicht eine einzige feste Ruhelange, sondern sie konnen spannungslos 
in den verschiedensten Langen verharren. Mit diesem physikalischen Zustande 
ist begreiflicherweise das Vorhandensein starkerer Spannungen, sei es innerer 
Kontraktions- oder auBerer Dehnungsspannungen, unvertraglich. Derartige 
Muskeln sind demnach nur fiir Weichtiere brauchbar und dann auch nur fiir 
solche, welche im Meere leben, wo sie nur geringen Spannungsbeanspruchungen 
ausgesetzt sind. Bei auf dem Lande lebenden Weichtieren (Schnecken) findet 
sich die nachste Stufe, namlich Muskeln, welche sich im ruhenden Zustande 
noch ebenso verhalten, welche aber bei Reizung fest werden oder, besser gesagt, 
dehnenden Kri1£ten gegeniiber die Eigenschaften vulkanisierten Kautschuks 
annehmen. Nach JORDAN stehen auch die glatten Muskeln unserer Eingeweide
hohlorgane noch auf dieser Stufe, wahrend unsere Skeletmuskeln eine weitere 
letzte Stufe erreicht haben, namlich schon in der Ruhe fest sein bzw. sich wie 
vulkanisierter Kautschuk verhalten sollen. 

In der Tat erweisen sich die glatten Muskeln der Wirbeltiere schon im aus
geschnittenen Zustande als sehr unvollkommen elastisch und im ganzen Ktirper
verbande miissen viele von ihnen vollends als im weiten Bereiche plastisch 
bezeichnet werden. Erwahnt wurde ja schon, daB nach GRUETZNER die Fahig
keit der Harnblase und des Magens sich dem Wechsel ihres Inhaltes so an
zupassen, daB der Binnendruck gleich bleibt (Mosso), wenigstens zum guten 
Teile auf einer Anderung der Ruhelange der glatten Muskelzellen ihrer Wande 
beruht. DaB die Muskeln wirklich nur im ruhenden, ungereizten Zustande diese 
Fahigkeit besitzen, dafiir spricht unter anderem sehr die Erfahrung, daB bei 
allen moglichen pathologischen Reizzustanden der Harnblase deren Binnen
druck schon bei ganz geringer Fiillung so groB wird, daB das Gefiihl des Harn
dranges auftritt. 

Es ist auch nicht zu bezweifeln, daB das elastische Verhalten bei den quer
gestreiften Skeletmuskeln sehr viel ausgesprochener ist, ja, daB man diese 
Muskeln im ausgeschnittenen Zustande nach ihrem Verhalten raschen Deh
nungen gegeniiber sogar als praktisch vollkommen elastisch bezeichnen kann. 
Sie zeigen dann nur eine elastische Ruhelange. Bei Dehnung nimmt ihre 
Spannung zu, und zwar anfangs weniger und dann immer starker. D. h. mit 
zunehmender Dehnung. steigt der Elastizitatsmodul, es tritt ebenso wie beim 
Kautschuk eine Erhtihung der ZerreiBfestigkeit ein. Dieses fand TEN HORN 
auch bei den noch im Ktirperverband befindlichen Muskeln von nach SAUER
BRUCH Amputierten. Bei langerdauernden Dehnungen zeigt sich aber, daB doch 
kein prinzipieller Unterschied zwischen glatten und quergestreiften Wirbeltier-
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muskeln besteht, sondern nur ein quantitativer. Denn unter diesen Umstanden 
erweisen sich auch die ausgeschnittenen quergestreiften Muskeln als unvoll
kommen elastisch, bzw. als bis zu einem gewissen Grade plastisch. Innerhalb 
der Skeletmuskeln bestehen in dieser Beziehung wiederum recht erhebliche 
Unterschiede, indem die Haltungsmuskeln diese Fahigkeit noch in recht be
trachtlichem MaBe aufweisen, die phylogenetisch am weitesten entwickelten 
Bewegungsmuskeln - wenigstens im ausgeschnittenen Zustande - hingegen 
nur noch andeutungsweise (SOMMERKAMP, WACHHOLDER). "Uber den Muskel 
als viscos-elastisches System siehe LEVIN und WYMAN, SULZER, BOUCKART, 
CAPELLEN und DE BLENDE, BOZLER. 

Die Frage, wie sich unsere Gliedermuskeln in dieser Beziehung im intakten 
Organismus verhalten, ist zuerst von GRUETZNER aufgeworfen worden. Diese 
Frage ist dann von W ACHHOLDER und ALTENBURGER experiment ell dahin 
beantwortet worden, daB unsere Glieder nicht nur eine elastische Ruhelage 
haben, sondern daB innerhalb eines mittleren Bewegungsbereiches jede beliebige 
Gliedstellung zur elastischen Ruhelage des Gliedes werden kann. So konnen 
bei unserer Hand nach Ausschaltung der Schwerkraft aIle Stellungen zwischen 
300 volar und 50 dorsal ohne jede Muskelanspannung beibehalten werden. Am 
Arm scheint das nach Hartemessungen am Biceps (SPRINGER) in allen Stellungen 
zwischen 800 und 1500 Beugung im Ellbogengelenk moglich zu sein. Aus diesen 
und noch anderen Befunden (WACHHOLDER) ist der SchluB zu ziehen, daB unsere 
Skeletmuskeln unter normalen Umstanden zumindest innerhalb des durch den 
mittleren Bewegungsbereich unserer Glieder gegebenen Umfanges ihre elasti
schen Ruhelangen zu verandern vermogen. Wichtig - und zwar auch praktisch 
klinisch wichtig - ist dabei, daB sie dies auf keinen Fall ohne weiteres bei einer 
passiven Bewegung der Glieder tun, sondern immer nur auf Grund einer beson
deren psychischen Einstellung des Untersuchten (adaptative Einstellung v. WEIZ
SAECKERS), wie sie ihm yom Arzt ja durch die Worte: Locker lassen u. dgl. 
suggeriert wird. 

Der physiologische Mechanismus dieses Adaptationsvorganges ist zur Zeit 
noch vollig dunkel. Auf Grund mancher Befunde konnte man an eine Beein
flussung auf dem Wege iiber die autonomen Nerven denken, sichere experimen
telle Befunde dafiir oder dagegen fehlen aber vollig. Wie dem auch sein mag, 
jedenfalls muB man wohl klinisch bei der Deutung mancher Falle von Hyper
tonie neben anderem auch an eine Erschwerung oder gar Unmoglichkeit einer 
solchen Adaptation denken und umgekehrt in anderen Fiillen, etwa bei der 
Katatonie, an eine gesteigerte Neigung hierzu. In manchen pathologischen 
Fallen handelt es sich aber sicher gar nicht urn ein muskulares, sondern. urn ein 
nervos-reflektorisches Phanomen. So fand YOSHIDA bei Rigorkranken nach 
passiver Beugung in den Beugern, nach Streckung in den Streckern erhebliche 
reflektorische Anspannungen(Adaptationsreflex von O. FOERsTER). Wurden 
diese durch leichte Lumbalanasthesie ausgeschaltet, war die jetzt rein muskulare 
Adaptation von normaler GroBe. AuBerdem muB man nach dem eben Aus
gefiihrten noch an psychische Ursachen denken, wenn man pathologische Ab
weichungen der Plastizitat findet. 

Weiter ist aber noch zu bedenken, daB man es bei der iiblichen klinischen 
Priifung des Widerstandes gegen passives Bewegen der Glieder (sog. klinische 
Tonuspriifung) durchaus nicht immer, ja bei pathologischen Hypertonien wohl 
nie mit vollig erschlafften Muskeln zu tun hat. Es wird also praktisch immet 
wohl stets ein Gemisch von zwei Fahigkeiten untersucht werden, namlich neben 
der Fahigkeit, die Ruhelange der Muskeln zu wechseln, noch die Fahigkeit, die 
aktive tetanische Anspannung der Muskeln so zu variieren, daB sie sich den 
Langenveranderungen der Muskeln durch die passive Bewegung der Glieder 
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moglichst widerstandslos anpaBt. -ober diese letztere Art der Langenadaptation 
liegen bisher nur ganz sparliche Untersuchungsergebnisse vor (v. WEIZSAECKER). 
Sie ist vielleicht die klinisch wichtigere Erscheinung, aber der von ihr iiber
lagerte erstgenannte Mechanismus der Veranderung der Ruhelangen wird durch 
diese -oberlagerung nicht bedeutungslos, wie sich aus der Analyse der normalen 
wiIIkiirlichen Bewegungsausfiihrung ergibt (WACHHOLDER). Dort ist namlich 
diese -oberlagerung auch feststellbar und es laBt sich zeigen, daB es im gesamten 
Kraftespiel von nicht geringer Bedeutung ist, daB willkiirliche Hin- und Her
bewegungen eines Gliedes urn eine gleichbleibende elastische Ruhelage des
selben ausgefiihrt werden (PFAHL), wahrend bei einer Einzelbewegung von einer 
Gliedstellung in eine andere neben der entsprechenden aktiven Innervation der 
Muskeln noch deren Ruhelangen entsprechend mitverandert werden. 

Durch diese Fahigkeit zur Plastizitat wird also der Widerstand sowohl gegen 
eine passive als auch gegen eine aktive Bewegung der Glieder von einer Stellung 
in eine andere moglichst ausgeschaltet bzw. vermindert. Der trotz dieser mog
lichsten Verminderung doch noch iibrigbleibende Rest vonWiderstand gegen 
passive Bewegung ist das, was von der Klinik seit geraumer Zeit mit dem Namen 
Tonus belegt worden ist, wobei zunachst ganz offengelassen bleibt, worauf 
bieser Widerstand im einzelnen beruht. Plastizitat und Tonus haben zwar bei 
oderflachlicher Betrachtung das Eine gemeinsam, daB in beiden Fallen eine 
Unabhii.ngigkeit von Spannung und Lange zu konstatieren ist. Bei genauerem 
Zusehen ergibt sich aber, daB es sich doch urn Verschiedenes handeIt. Plastizitat 
ist Langenanderung bei gleichbleibender Spannung. Tonus, oder besser gesagt 
tonische Sperrung ware hingegen Spannungsanderung bei gleichbleibender 
Lange. Bei Plastizitat und Tonus handeIt es sich demnach, sowohl was den 
physiologischen Mechanismus als auch was die funktionelle Bedeutung an
betrifft, urn zwei grundverschiedene, ja geradezu entgegengesetzte Dinge. Es 
ist kaum verstandlich, wie man dies iibersehen und glauben konnte, aus der 
Moglichkeit der Plastizitat auf die Existenz eines Tonus schlieBen zu konnen 
und so zu der Bezeichnung "plastischer Tonus" kam. Diese Bezeichnung sollte 
als absolute contradictio in adiectum unbedingt ausgemerzt werden. Jedenfalls 
muB sich der Kliniker bewuBt sein, daB, wenn er die Glieder des Patienten passiv 
bewegt, er diesem das Eine, das plastische Nachgeben suggeriert, und daB er 
auch voraussetzt, daB dieser Suggestion voll Folge geleistet wird, daB er aber das 
andere, den Widerstand, das Nichtnachgeben, als sog. klinischen Tonus allein 
abschatzt und in seiner BeurteiIung verwertet. 

Es ist also eine ganz besondere, nunmehr getrennt zu erorternde Frage, ob 
an diesem Widerstande die elastische Gegenspannung der Muskulatur einen 
nennenswerten AnteiI hat. Auskunft hieriiber gibt einmal die objektive Registrie
rung der Kurven passiver Bewegung menschlicher GIieder unter wachsender 
Gewichtsbelastung, wie sie von Mosso und BENEDICENTI, RIEGER, SPIEGEL U. a. 
mit besonderen Apparaten sog. (Myotonometern) vorgenommen worden ist, 
und zweitens auch die Messung des elastischen Riickschlages, mit welchem die 
GIieder bei fehlender Adaptation wieder in ihre Ausgangsstellung zuriickstreben 
(WACHHOLDER und ALTENBURGER). Beide Methoden haben ergeben, daB 
normalerweise, sofern die Muskeln wirklich erschlafft sind und man sich an den 
mittleren Bewegung&bereich der Gelenke halt, schon Zugkrafte von weniger 
als 1 kg geniigen, urn Gelenkbewegungen von 10-200 und mehr auszulOsen. 
Bei ausgiebigeren passiven Bewegungen sind die erforderlichen Zugkrafte 
erheblicher. Trotzdem handelt es sich auch dann immer nur urn Bruchteile 
der Schwerkraft der betreffenden Glieder und urn wenige Prozent desjenigen 
Widerstandes, der durch aktive Anspannung der Muskeln aufgebracht werden 
kann. AuBerdem entfallt davon immer noch ein gewisser, wenn wohl auch 
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nicht sehr groBer Anteil auf die Dehnung und Verschiebung der anderen Weich
teile (Haut, Sehnenscheiden usw.) und auf die Oberwindung der Reibung in 
den Gelenken. Beim normalen Menschen spielen demnach fiir die Kompensation 
von AuBenkraften zum Zwecke der Aufrechterhaltung unserer Gliedstellungen 
die Elastizitatskrafte der ruhenden Muskeln sicher nur eine ganz untergeordnete 
Rolle. Dies diirfte auch bei willkiirlich angespannter Muskulatur der Fall sein, 
da der Elastizitatskoeffizient des kontrahierten Muskels sogar kleiner ist als 
der des ruhenden. Entgegengesetzte Angaben konnten spater nicht bestatigt 
werden (Literatur bei LINDHARD). Auch bei einer Reihe von chemischen Kon
trakturen ist ein niedrigerer Elastizitatsmodul gefunden worden (SCHLEIER, 
RICHTER) und lediglich bei einigen irreversiblen Starrezustanden, wie z. B. bei 
der Chloroformstarre ein hOherer (VERZAR). Beim pathologischen Rigor rand 
v. WEIZSAECKER keine wesentliche Abweichung vom normalen Elastizitatsmodul. 

In diesem Zusammenhange muB aber noch der von neurologischer Seite 
mehrfach stark betonten Erscheinung der sog. Bremsung (RIEGER) gedacht 
werden. Hierunter versteht man den erst von Mosso, spater von RIEGER, 
SPIEGEL, KUNTZ und KERPER U. a. erhobenen Befund, daB bei gleichen Zusatzen 
von dehnenden Gewichten die Gelenkbewegungen zunachst kleiner sind als 
dann, wenn die ersten 10-15° Drehung voriiber sind. Nach SPIEGEL fehlt die 
Bremsung bei Hypotonikern und ist bei Hypertonikern besonders ausgepragt. 

Wenn die Bremsung nun eine muskular bedingte Erscheinung ware, dann 
miiBte sie auch am ausgeschnittenen Muskel nachweisbar sein, was aber sicher 
nicht der Fall ist. Sie ist auch nicht bei direkter Dehnung des in situ befind
lichen, vollig innervierten Muskels unnarkotisierter Tiere (MCKINLEY und 
WACHHOLDER) oder Menschen (TEN HORN) vorhanden. Damit fallt auch der 
Einwand von KUNTZ und KERPER fort, daB sie deshalb beim ausgeschnittenen 
Muskel nicht mehr nachweisbar sei, weil sie an die Intaktheit seiner sympathi
schen Innervation gebunden sei. Obrigens fanden entgegen diesen Autoren 
COATES und TIEGS, daB die Bremsung durch Sympathektomie nicht beeinfluBt 
wird. So bleibt denn nur iibrig, daB die Bremsung entweder auf kleinen techni
schen Fehlern beruht, welche sich zu leicht einschleichen, wenn man statt der 
einzelnen Muskeln ganze Glieder untersucht (McKINLEY und WACHHOLDER), 
oder daB sie nicht ein muskulares, sondern ein nervos-reflektorisches Phanomen 
ist (SPIEGEL). Wie dem auch sein mag, jedenfalls ist selbst in den pathologischen 
Fallen, in welchen sie besonders stark ausgepragt ist, das AusmaB der durch sie 
bedingten Widerstandserhohung immer noch so gering, daB die ihr fUr die 
klinische Tonusmessung zuzuschreibende Bedeutung nicht sehr hoch veran
schlagt werden darf. Ais Ausdruck eines besonderen muskularen Tonusmechanis
mus kommt sie keineswegs in Frage. 

Fragen wir uns zum Schlusse noch, wieviel sich denn aus der obigen physi
kalischen Untersuchungen £iir das Verstandnis des Wesens des Kontraktions
mechanismus ergeben hat, so ist zunachst das eine als klargestellt zu betrachten, 
daB die alte Vorstellung von FICK, nach welcher der Muskel beim Obergang in den 
tatigen Zustand ein£ach in einen neuen elastischen Korper mit kiirzerer elastischer 
Ruhelange verwandelt wird, nicht zutrifft (SULZER). Der Muskel ist iiberhaupt 
nicht ein einfacher elastischer Korper, sondern ein solcher mit erheblicher 
viscoser Dampfung (GASSER und HILL, LEVIN und WYMAN, BOUCKART, BOZLER 
U. a.). Aber auch mit der Vorstellung eines viscos-elastischen Systems kommt 
man noch nicht aus, sondern muB fiir den Obergang vom ruhenden in den tatigen 
Zustand noch das Auftreten hypothetischer Anziehungskrafte hinzunehmen 
(SULZER). Das heiBt aber nichts anderes, als daB mit solchen rein physikalischen 
Untersuchungen der eigentliche Kern des Kontraktionsvorganges nicht erfaBt 
werden konnte. 
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3. Das chemische Substrat fUr die mechanischen Eigenschaften der Muskeln. 
Es erhebt sich nunmehr die weitere Frage, ob die oben angefiihrten physi

kalischen Eigenschaften des Gesamtmuskels nicht etwa darin begriindet sind, 
daB schon eine oder mehrere der die Muskeln au£bauenden chemischen Sub
stanzen aIle diese physikalischen Eigenscha£ten besitzen. Die Untersuchungen 
iiber den submikroskopischen Feinbau legten dies schon nahe (STUEBEL), und zwar 
muBte man, wenn iiberhaupt, dann an die EiweiBkorper denken (v. FURTH). Nach 
H. WEBER ist nun in der Tat das Gesamtverhalten schon vollkommen in den 
besonderen Eigenschaften des MuskeleiweiBkorpers Myosin wiederzufinden. 
Dieses Myosin ist nicht nur prozentual betrachtet der HaupteiweiBkorper 
(wenigstens bei den Saugetiermuskeln, z. B. bei den roten und weiBen Kaninchen
muskeln mit etwa 40%), sondern es ist auch der am wenigsten £liissige EiweiB
korper und so ziemlich allein das EiweiB der £estesten Bestandteile der Muskeln, 
also der Fibrillen, und hier wieder speziell der sich allein verkiirzenden doppel
brechenden Abschnitte derselben. 

Das Myosin hat nun die Eigenscha£t, sich innerhalb eines gewissen Bereiches 
flieBend dehnen zu lassen. Es ist stark thixotrop. Das Verhaltnis Nachdehnung 
zu Gesamtdehnung erreicht bei isolierten Myosinfaden den Wert von 0,6 und 
ist damit ebenso groB wie das von BOUCKART, CAPELLEN und DE BLENDE beim 
ganzen Muskel gemessene Verhaltnis. Bei seiner flieBenden Dehnung tritt 
auch schon eine starke Doppelbrechung und ein ausgesprochenes Rontgen
diagramm auf, wie es beim Gesamtmuskel mit einer Parallelordnung vorher 
ungeordneter Fadenmolekiile in Beziehung gebracht worden ist. v. MURALT 
und EDSALL fanden in so verschiedenen Muskeln wie den quergestreiften Skelet
muskeln der Saugetiere und dem glatten FuBmuskel einer Meeresschnecke 
ein Myosin mit genau den gleichen Eigenschaften. Dies spricht doch sehr fUr 
eine wenigstens qualitativ gleiche Grundlage in allen Arten von Muskeln. Worin 
dann aber die auBerordentlich groBen quantitativen Unterschiede in der Plasti
zitat der verschiedenen Muskeln begriindet sind, das ist chemisch (und auch 
histologisch) noch nicht untersucht worden. 

Nun ist es aber, so sehr in aHem Sonstigen Myosinfaden und ganzer Muskel 
iibereinstimmen, bisher auffallenderweise doch noch nicht moglich gewesen, am 
Myosinfaden mit irgendeinem der bekannten Kontrakturmittel eine nennens
werte Verkiirzung zu erzielen. Dies fUhrt BOEHM zu der Vermutung, daB die 
Contractilitat vielleicht gar nicht wie die sonstigen mechanischen Eigenschaften 
allein an die micellare Feinstruktur, wie sie im Myosin gegeben ist, gebunden sei, 
sondern auBerdem auch an eine irgendwie iibergeordnete Struktur. Bei diesem 
Stande der Dinge eriibrigt es sich, hier auf die von verschiedenen Seiten auf
gestellten kolloidchemischen Kontraktionstheorien naher einzugehen (Literatur 
bei BOEHM). 

III. Die Reizung und Erregung der Muskulatur. 
1. Die Kennzeichen der Erregung: lnderung der DurchUissigkeit, Aktionsstrome. 

Wie in allen anderen Organen ist auch im Muskel der Ubergang von der 
Ruhe zur Tatigkeit an das Auftreten eines komplizierten Lebensprozesses 
gebunden, denwir mit dem kurzen Namen Erregung zu bezeichnen p£legen. 
Wenigstens trim dies fUr aIle natiirlichen Betatigungen zu. Kiinstlich kann 
auch ohne Erregung eine Betatigung des Kontraktionsmechanismus ausge16st 
werden. 

Als allgemeine Kennzeichen einer jeden Erregung gelten: 1. eine Anderung 
der Zellmembranen in der Richtung einer Erhohung ihrer Durchlassigkeit 
und 2. damit gekoppelt das Au£treten von elektrischen Potentialen in dem Sinne, 
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daB jede erregte Stelle im Verhaltnis zu jeder unerregten elektrisch negativ 
wird. Diese Potentialanderung konnen wir mit Hilfe von Galvanometern, 
Oszillographen u. dgl. in der Form der sog. Aktionsstrome nachweisen. 

Die Frage, ob das erstgenannte Kriterium der Erregung auch beim Muskel 
nachzuweisen ist, hat aus methodischen Grunden eine recht widerspruchsvolle 
Beantwortung gefunden. Einzelne Autoren (ACHELIS) haben sogar uber Befunde 
berichtet, welche auf eine Abnahme der Durchlassigkeit hindeuteten. Diese 
Ergebnisse sind aber bestritten worden, und in neuesten Arbeiten von DUBUISSON 
sowie von BUCHTHAL scheint eine Widerstandsverminderung gegenuber dem 
Durchtritt des elektrischen Stromes sichergestellt worden zu sein, die kaum 
anders als im Sinne einer Durchlassigkeitserhohung gedeutet werden kann 1. 

Von unvergleichlich groBerer theoretischer und praktischer Bedeutung ist 
das zweite Kriterium geworden, liefern uns doch die Aktionsstrome nicht nur 
ein getreues MaB dafur, ob dieser oder jener Muskel an einer speziellen Tatigkeit 
beteiligt ist oder nicht, sondern auch dafiir, zu welchem Zeitpunkte den einzelnen 
Muskeln und Muskelteilen yom Zentralnervensystem aus Erregungen zuflieBen, 
von welcher Frequenz und bis zu einem gewissen Grade auch von welcher Starke 
die einzelnen Erregungen sind. 

1m Gegensatz zum Herzen, dessen als Elektrokardiogramm bekanntes 
Aktionsstrombild ein relativ kompliziertes ist, hat beim Skeletmuskel die dem 
einzelnen ErregungsstoB entsprechende Aktionsstromschwankung eine sehr 
einfache Form. Sie besteht namlich bei der ublichen technischen Ableitung 
von unverletzten Muskeln (beim Menschen am besten mit eingestochenen 
Nadelelektroden [TRENDELENBURG, WACHHOLDER]) aus einer einfachen Hin
und Herschwankung. 

Dabei ist es fur die obige Auswertung der Aktionsstrombefunde bedeutungslos, 
daB noch keine vollige Klarheit dariiber herrscht, ob neben dem Erregungs
prozeB auch der durch ihn ausgeloste Kontraktionsvorgang an der Entstehung 
des Aktionsstromes noch einen gewissen Auteil hat (BISHOP und GILSON jr.); 
denn wenn dies der Fall ist, dann ist dieser Auteil jedenfalls ein sehr geringer. 
Auch wenn HENRIQUES und LINDHARD entgegen der allgemein herrschenden 
Lehre damit Recht behalten sollten, daB das Aktionsstrompotential gar nicht 
ein solches der Muskelfaser selbst ist, sondern ein solches der die N ervenerregung 
vermittelnden motorischen Endplatte, andert sich nichts an dem, daB jede 
einzelne Aktionsstromschwankung uns den Zustrom eines besonderen Erregungs. 
stoBes yom Zentralnervensystem zum Muskel anzeigt. 

Voraussetzung fUr diesen SchluB ist nur, daB die Erregungen dem Muskel 
ausnahmslos yom Nerven aus zuflieBen und nicht zum Teil in ihm selbst im 
Sinne einer Automatie erzeugt werden. Diese Voraussetzung trifft aber fUr die 
Skeletmuskulatur des erwachsenen Saugetieres und Menschen bei deren normaler 
naturlicher Betatigung vollkommen zu. 1m ersten Stadium der ontogenetischen 
Entwicklung freilich, wenn noch keine Verbindung mit dem Nervensystem 
besteht, sieht man nach einigen Autoren (Literatur bei W ACHHOLDER) eine 
ausgedehnte automatische Erregungsbildung in den Muskeln selbst. Nach dem 
Eindringen der Nerven aber sieht man die Muskeln, abgesehen yom Herzen, 
sich dieser Fahigkeit nicht mehr bedienen, sondern in ihrer Funktion vollkommen 
abhangig werden yom Zu£lusse der nervosen Impulse, welche fur sie nunmehr 
normalerweise die einzigen adaquaten Erregungen liefern. 

SchlieBlich sei noch kurz die Frage erortert, ob dem Muskel nicht mehrere 
qualitativ verschiedene Arten von Erregungen zuflieBen, zumal eine besondere 

1 Aus anderen Grunden ffir die natiirliche indirekte Erregung bestritten von 
ERNST und Csucs sowie von MOND und NETTER; siehe dagegen GELLHORN und NORTHRUP, 
Literatur bei V. MURALT (1935). 
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Art von Erregung fiir die hypothetische tonische Sperciunktion. Dazu kann 
nur gesagt werden, daB wir hierfiir nicht den geringsten positiven Anhaltspunkt 
haben. RIJLANT meint zwar, eine besondere tonische Form der Aktionsstrom
schwankungen gefunden zu haben, muB aber selbst zugeben, daB diese durch 
Interferenzen vorgetauscht sein kann. Spatere Untersucher (SMITH, BERGAMI) 
haben auch seine Befunde nicht bestatigen konnen. 

2. Dirette und indirekte Reizbarkeit. 
Die schon hervorgehobene Eigentiimlichkeit, daB, ebenso wie beim Zentral

nervensystem, so auch beim Muskel genetisch alte, im normalen erwachsenen 
Zustande zUrUckgedrangte Mechanismen unter pathologischen Umstanden 
wieder in Erscheinung zu treten pflegen, zeigt sich auch bei der Erregbarkeit 
der Muskelsubstanz durch direkt einwirkende auBere Reize. Hier sehen wir, 
daB die mechanische Reizbarkeit, welche die embryonale Muskelfaser in ganz 
ausgepragtem MaBe besitzt (RENYI und HOGUE), dem entwickelten Skelet
muskel durch besondere sich ausdifferenzierende Nervenendorgane wie Muskel
spindeln usw. so vollig abgenommen wird, daB die Letzteren zu den einzigen 
Reizaufnehmern bei den biologisch und auch klinisch diagnostisch so wichtigen 
Dehnungsreaktionen wie den sog. Sehnenreflexen usw. werden. Aber unter 
besonderen pathologischen Umstanden, wie vor aHem nach der Nervendegene
ration, sehen wir dann in der Form der sog. idiomuskularen Kontraktion auch 
die direkte Anspruchsfahigkeit der Muskelsubstanz auf mechanische Reize 
wieder auftreten. 

Auch die elektrische Reizbarkeit der Muskelsubstanz ist beim normalen 
Erwachsenen so stark von derjenigen des Nervensystems iiberlagert, daB es 
schon besonderer Bedingungen und Kunstgriffe bedarf, urn iiberhaupt etwas 
festzustellen, was man vielleicht als solche ansprechen konnte. So erklart es 
sich, wieso ein nunmehr schon jahrelang gefiihrter lebhafter Streit entstehen 
konnte iiber die Richtigkeit der von LApICQUE aufgestellten Theorie, daB der 
Dbergang der Erregung vom Nerv zum Muskel daran gebunden sei, daB diese 
beiden Organe bei der elektrischen Reizung einen gleichen Zeitbedarf an Reiz
strom, einen sog. Isochronismus erkennen lassen. Zahlreiche Befunde (RUSHTON, 
WACHHOLDER und V. LEDEBUR, GRUNDFEST, BOUMAN, siehe dagegen LApICQUE) 
passen nicht zu der Theorie und haben auch schon LApICQUE selbst bewogen, die 
urspriinglich geforderten Grenzen der Gleichheit des Zeitbedarfs (innerhalb 1: 2) 
erheblich weiterzustecken (1 : 3). Wenn der Neurologe bei Reizung des sog. 
motorischen Punktes eines Muskels und bei Reizung des zu diesem Muskel 
fiihrenden motorischen Nerven dieselben Chronaxien findet, so beweist das 
nicht, daB Muskel und Nerv die gleiche Zeiterregbarkeit besitzen. Der motorische 
Punkt ist namlich immer eine Stelle, an welcher auch ein groBerer Nervenast 
mitgereizt wird (BOURGUIGNON) und da die Nervenfasern eine weit niedrigere 
Reizintensitatsschwelle besitzen als die Muskelfasern, liegt also auch dann in 
Wirklichkeit eine indirekte Reizung vor. Zu einer sicheren direkten Reizung 
vom motorischen Punkte aus kommt man augenscheinlich erst dann, wenn 
entweder die Nervenerregbarkeit schon gelitten hat, wie bei der partiellen Nerven
degeneration, oder wenn die Muskelerregbarkeit gesteigert ist wie bei der Myo
tonie. Dann findet man bei direkter Reizung vielfach langere Chronaxien, 
also einen ausgesprochenen Heterochronismus und doch noch eine indirekte 
Reizbarkeit, also Uberleitung der Erregung vom Nerv zum Muskel (ADRIAN, 
SIEMS, BUESSOW). Da in einem gewissen Stadium der ontogenetischen Ent
wicklung, namlich dann, wenn der Nerv seinen EinfluB auf den Muskel eben 
geltend gemacht hat und es eben zur Herstellung einer indirekten Erregbarkeit 
gekommen ist, ganz dasselbe Verhalten festgestellt worden ist (COLOMBO und 
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ROWINSKI), haben wir hier ein erneutes Beispiel dafiir, wie unter pathologischen 
Umstanden alte genetische Reaktionsweisen wieder zum Vorschein kommen. 
Technisch ausgedriickt entspricht dieses veranderte Verhalten iibrigens einer ge· 
steigerten galvanischen und gesunkenen faradischen Reizbarkeit der Muskulatur. 
Die trage glatte Muskulatur ist entsprechend ihrem groBen Reizzeitbedarf auch 
faradisch schlecht und galvanisch gut reizbar. Es ist verschiedentlich behauptet 
worden, daB, wenn man verschiedene Muskeln miteinander vergleicht, GroBe der 
Chronaxie und Schnelligkeit der Zuckung immer miteinander parallel gehen 
sollen (BAIRD und FULTON, BREMER und CAMBIER, CHAUCHARD). Durchgehend 
ist dies aber sicher nicht der Fall (VIERSMA, VERPEAUX, COVACIN und Mit· 
arbeiter). Ein trage tatiger Muskel ist zwar im allgemeinen auch trage erregbar, 
aber direkt hat die Chronaxie nichts mit dem eigentlichen Kontraktions· 
mechanismus zu tun. tJberhaupt muB man sich merken, daB Erregbarkeit 
und Leistungsfahigkeit eines Organes nicht fest aneinander gekoppelt sind, 
sondern unabhii.ngig voneinander variieren und dies sogar hii.ufig im entgegen. 
gesetzten Sinne tun. 

BOURGUIGNON unterscheidet neuerdings die Chronaxie der vollig erschlafften 
Muskeln des wachen, ausgeruhten Menschen als "statische" Chronaxie von der 
"dynamischen" Chronaxie, welche die Muskeln voriibergehend wahrend ihrer 
Tatigkeit sowie in der Ermiidung, im Schlafe und bei Schmerzen zeigen. Die 
statische Chronaxie wird als die Basis der physiologischen Architektur des 
Nervensystems betrachtet (siehe dazu QUINCKE und STEIN). Die dynamische 
Chronaxie solI die Grundlage seiner Funktion bilden. Wenn irgend eines der 
mit dem Muskel in funktioneller Beziehung stehenden zentralen oder peripheren 
Neurone geschii.digt ist, andert sich nach BOURGUIGNON die statische Chronaxie 
des Muskels, und zwar immer im Sinne einer Verlangerung. Die Degeneration 
wird als der extremste Fall hiervon betrachtet, und die sog. Reperkussionen 
werden als leichte beginnende Degenerationen angesehen. Pathologisch konnen 
statische und dynamische Muskelchronaxie getrennt gestort sein. Zum Beispiel 
ist bei Myasthenikern die statische Chronaxie normal. Bei kurzer tetanischer 
Reizung oder auch nur bei mehrfacher rasch aufeinander folgender Chronaxie· 
messung kommt es alsbald zu einer Verdoppelung der dynamischen Chronaxie, 
wahrend beim Normalen selbst nach 45 Minuten dauernder Reizung noch keine 
Chronaxieverlangerung eintritt. Ebenso ist bei rheumatischen Schmerzen die 
dynamische Muskelchronaxle verlangert. 

3. Erregungsiibertragung vom Nerv zum Muskel und Abstufung der Erregung. 
Die uberaus groBe Beliebtheit von Priifungen der elektrischen Reizbarkeit 

der Muskulatur bei Physiologen und N eurologen ist einmal deshalb berechtigt, 
weil man mit keinem anderen Verfahren auch nur annahernd eine so gute Abstuf. 
barkeit der Reizung erreicht. Es ist zweitens auch das einzige Verfahren, das 
man ohne langerdauernde oder gar bleibende Schadigung der Erregbarkeit der 
Muskulatur anwenden kann. In dieser Beziehung kommt lediglich noch die 
chemische Reizung mittels Acetylcholin in Frage. Aber hier leidet die Erregbar. 
keit nur bei schwachen Konzentrationen bzw. Reizwirkungen nicht. 

SchlieBlich ist die elektrische Reizung deswegen noch besonders bedeutungs
voll, weil wir nach LINDHARD damit rechnen mussen, daB wir in der Elektrizitat 
den naturlichen Reiz fur die Muskulatur vor uns haben. Vergleichend physio. 
logisch und anatomisch ergeben sich namlich viele tJbereinstimmungen zwischen 
der motorischen Endplatte und den elektrischen Organen der Fische. Das hat 
schon BABUCHIN den Gedanken auBern lassen, daB "die Muskeln elektrische 
Organe sind, in welch en unter allen elektrischen Platten Muskelfasern ein· 
geschoben sind". Nach LINDHARD ist die Sohlenplatte der motorischen Nerven-



14 K. W ACHHOLDER: Allgemeine Muskelphysiologie. 

endigung eine mehrkernige Riesenzelle, welche die Funktion hat, Elektrizitat 
zu produzieren und diese Elektrizitat bildet den adaquaten natiirlichen Reiz 
fUr die Muskel£asern. Nach HENRIQUES und LINDHARD liegen den sog. Aktions
stromen nicht Potentialveranderungen in den erregten Muskel£asern zugrunde, 
sondern solche in den motorischen Endplatten, was sich darin zeigt, daB die 
Aktionsstrome nach Aufhebung der Funktion der Endplatten nicht mehr zu 
erhalten sind. Dieser Befund ist allerdings bestritten worden (ADRIAN). Neuer
dings haben BUCHTHAL und LINDHARD zwischen Endplatten und Muskelfasern 
elektrostatische Potentialdifferenzen gefunden, welche die zwischen einzelnen 
Stellen der Muskulatur selbst zu findenden um mindestens das zehnfache iiber
treffen und welche auch nach Aufhebung der Funktion der Endplatten bzw. 
nach Aufhebung der indirekten Erregbarkeit durch Curare verschwinden. 

Auf aIle Falle aber sind die Aktionsstrome, das ist unbestritten, ein MaB 
fUr die Starke der Erregung, welche die Muskulatur in Tatigkeit versetzt, insofern 
als die GroBe der einzelnen Aktionsstromschwankungen der Starke der einzelnen 
ErregungsstoBe entspricht. 

Nun sieht man aber bei der reflektorischen und willkiirlichen Betatigung 
der Skeletmuskeln nicht die GroBe, sondern nur die Frequenz der Aktions
strome der einzelnen motorischen Nervenfasern bzw. diejenige der einzelnen 
Muskel£asern variieren (ADRIAN und BRONK). Das heiBt aber, daB bei allen 
natiirlichen Erregungen die einzelnen Fasern nur maximal starke Erregungs
stoBe erreichen. Man driickt dies auch so aus, daB die einzelnen ErregungsstoBe 
dem Alles-oder-Nichts-Gesetz folgen. Eine Abstufung der Erregung kommt 
dann einmal durch die erwahnte Veranderung der Frequenz der den einzelnen 
Muskel£asern zuflieBenden ErregungsstoBe zustande (WACHHOLDER) und zweitens 
durch die Ausbreitung der Erregung auf mehr und mehr Faserbiindel bzw. 
motorische Einheiten des betreffenden Muskels (HAAS, ADRIAN und BRONK). 

Es ist klar, daB auch die Moglichkeit der Abstufung der Kontraktionen 
unserer Gliedmuskeln bei allen natiirlichen Betatigungen derselben durch die 
geschilderten Eigentiimlichkeiten der die Kontraktion auslOsenden Erregungen 
mitbestimmt sein miissen. So kommt es, daB obwohl Aktionsstrom und Kon
traktion direkt nichts miteinander zu tun haben, ihre GroBen normalerweise 
doch gewisse Beziehungen zueinander erkennen lassen. Einige Forscher treten 
sogar fUr eine absolute Parallelitat zwischen AktionsstromgroBe und Spannungs
integral ein (STETSON, STEVENS und SNODGRASS). Praktisch kann man jeden
falls bei allen willkurlichen und reflektorischen Kontraktionen unserer Muskeln 
aus der Starke der dabei abzuleitenden Aktionsstrome nicht nur auf die Starke 
der dem Muskel zuflieBenden Erregung schlie13en, sondern auch auf die Starke 
der von ihm entwickelten Kontraktionsspannung (HAAs). 

Es sei nicht unerwahnt, daB neuerdings von einigen Seiten ein ganz anderer 
Mechanismus der Erregungsubertragung vom Nerv zum Muskel diskutiert 
wird als der von LINDHARD angenommene durch Elektrizitatsproduktion in der 
motorischen Endplatte, namlich durch Produktion eines Erregungsstoffes in 
den motorischen Nervenendigungen. Ein solcher humoraler Ubertragungs
mechanismus diirfte fur die vegetative Innervation des Herzens (0. LOEWI, 
HANSEN und RECH u. a.) und fur die glatte Muskulatur (DALE und FELDBERG) 
endgultig sichergestellt worden sein. Weiter durfte wohl erwiesen sein, daB 
wir im Acetylcholin oder in einem diesem verwandten Korper den Erregungsstoff 
zu erblicken haben. DALE ist nun der Meinung, daB auch die motorische Inner
vation der Skeletmuskeln nach demselben Mechanismus erfolge, ohne es aber 
bisher endgiiltig beweisen zu konnen. 1m Speziellen fehlt noch der exakte 
Beweis dafiir, daB wir auch hier im Acetylcholin den Erregungsstoff zu erblicken 
haben (KRUTA, FRANEL). So ist es vorlaufig noch nicht mehr als eine bloBe 
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Hypothese, wenn ROSENBLUETH und llicRIOCH die Abstufung der Erregung 
der Skeletmuskeln nach motorischen Einheiten und das Fehlen einer solchen 
Abstufung bei den glatten Muskeln damit erklaren, daB bei ersteren der Erre
gungsstoff nicht von Muskelfaser zu Muskelfaser diffundieren konne, wahrend 
bei den letzteren eine freie Diffusion stattfinde und darum hier von jeder einzelnen 
Nervenfaser aus eine Erregung bzw. Hemmung aIIer Muskelzellen bewirkt 
werde. Sicher ist nur, daB ebenso wie es vom Herzmuskel bekannt ist, auch 
beim glatten Muskel die einzelnen Fasern bzw. Zellen breit miteinander ver
bunden sind, so daB der ganze Muskel ein einheitliches Syncytium bildet. Die 
gestreifte Skeletmuskulatur wird zwar auch syncytial angelegt, doch gehen die 
Verbindungen im Laufe der Entwicklung o££enbar verloren (HAEGGQUIST). 
Beim erwachsenen Menschen und Saugetier sind jedenfalls die einzelnen Muskel
fasern durch das jede Faser umhiillende Sarkolemm streng voneinander isoliert. 
Es ist einleuchtend, daB hierdurch die Ausbreitung der Aktivierung verhindert 
wird, aber es ist nicht gesagt, daB dies eine Behinderung der Ausbreitung eines 
Erregungsstoffes sein muB. Ebensogut kann der ErregungsprozeB selbst in 
einem seiner Phanomene, etwa in den elektrischen Potentialen an der Ausbrei
tung behindert werden. 

Wie dem auch sein mag, jedenfalls bleibt bei der Skeletmuskulatur auf Grund 
dieser morphologischen Besonderheit die Erregung auf die einzelnen jeweils 
davon getro££enen Fasern beschrankt. Damit ist die Moglichkeit einer Abstufung 
der Erregungsstarke (bzw. dann auch der Kontraktionsstarke) durch Xnderung 
der ZahI der erregten (bzw. betatigten) Fasern gegeben. Die Feinheit dieser 
Abstufungsmoglichkeit wird aber nun bei der natiirlichen Erregung vom Nerven 
aus dadurch wieder eingeschrankt, daB nicht jede einzelne Muskelfaser ihre 
besondere motorische VorderhornzeIIe hat. Die von den Vorderhornzellen 
ausgehenden N euriten teilen sich vielmehr kurz vorm und im MuskeI mehrfach, 
so daB von jeder einzelnen motorischen GanglionzeIIe stets eine Reihe von 
Muskelfasern versorgt werden. Die motorische Einheit (SHERRINGTON) ist dem
nach gegeben durch das zu einer Vorderhornzelle gehorende und von ihr gleich
zeitig innervierte Biindel von Muskelfasern. Nach alteren rein histologischen 
Untersuchungen von TERGAST sowie BORS besteht die Einheit bei den auBeren 
Augenmuskeln aus 3-12 Fasern, wahrend sie bei den Gliedmuskeln 50 bis 
125 Fasern umfaBt. Es ist aber fraglich, ob bei diesen alteren Messungen aIle 
sensiblen Nervenfasern von der Zahlung wirklich ausgeschaltet waren. Exaktere 
neuere Untersuchungen mit kombinierter histologischer und physiologischer 
Methodik von ECCLES und SHERRINGTON sowie CLARK ergaben bei der Katze 
fiir den Soleus 120 Muskelfasern pro Einheit, fiir den Extensor digitorum 165 
und fiir den Gastrocnemius gar 300--400. CLARK zieht aus dem auffaIIigen 
Unterschied zwischen Soleus und Gastrocnemius den SchluB, daB die Einheiten 
bei den roten Haltungsmuskeln kleiner seien als bei den weiBen Bewegungs
muskeln. Dieser auch funktionell naheliegende SchluB bedarf aber doch wohl 
noch der Stiitze durch Untersuchungen auf breiterer Basis. 

Nach COOPER liegen die zu einer motorischen Einheit gehorenden MuskeI
fasern nicht nebeneinander, sondern kettenformig hintereinander in der Langs
richtung des Muskels, so daB sich bei ihrer Verkiirzung ein durch die ganze 
Lange des Muskels reichender schmaler Kontraktionsstreifen bildet. WOHL
FAHRT fand hingegen bei Menschen mit Muskelatrophien durch Degeneration 
von Vorderhornzellen iiber den ganzen Querschnitt verteilt in jedem Muskel
faserbiindel 10-30 Feldchen atrophierter Fasern. 

Die Frage, ob nicht umgekehrt auch eine Muskelfaser von mehreren Nerven
fasern versorgt wird, ist eine Zeitlang lebhaft diskutiert worden, und zwar mit 
Riicksicht auf die Moglichkeit der plurisegmentellen Innervation der einzelnen 
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quergestreiften Muskelfasern (AGDUHR). Diese Frage diirfte wohl dahin ent
schieden sein, daB eine solche plurisegmentelle Innervation, wie iiberhaupt die 
Versorgung einer Muskelfaser mit zwei motorischen Endplatten, zwar vorkommt, 
aber in einem so geringen Umfange, daB diese biologisch keine Rolle spielt 
(E. FISCHER). 

IV. Die gewohnliche tetanische Form der Kontraktion 
(Arbeitsleistung). 

1. Mechanik von Zuckung und Tetanus. 

Sowie die Erregung stattgefunden hat, erfolgt beim quergestreiften Muskel 
nach einer sehr kurzen Latenzzeit von Millisekunden, beim glatten Muskel nach 
einer erheblich langeren von Sekunden die Entwicklung von Spannkra£ten, 
welche den Muskel zu verkiirzen trachten. Steht dem kein zu groBer Wider
stand entgegen, so kommt es tatsachlich zur Kontraktion, wobei im Sinne der 
Physik Arbeit geleistet wird, deren MaB das Produkt aus der durch die Kon
traktion gehobenen Last (Glied- bzw. Korperschwere mit oder ohne auBere 
Belastung) mal der erreichten HubhOhe darstellt. Sind Last bzw. Widerstand 
groBer als die entwickelten inneren Zugkrafte, dann bleibt die Verkiirzung aus, 
und es wird lediglich Spannkraft entwickelt. Den Grenzfall, daB aIle Spann
kraft, sowie sie entwickelt wird, sogleich in Verkiirzung umgesetzt wird und die 
innere Spannung gleichbleibt, nennt man isotonische Kontraktion. Den anderen 
Grenzfall, daB alles fiir eine Erhohung der inneren Spannung verwendet wird 
und die Muskellange gleichbleibt, nennt man isometrische Kontraktion. Muskeln, 
welche sich stets praktisch isotonisch kontrahieren, sind wohl nur die auBeren 
Muskeln unserer Augen, solche, welche dies praktisch isometrisch tun, die Kau
muskeln. AIle anderen Muskeln, vor aIlem diejenigen unserer Glieder, werden 
vielfach Mischbeanspruchungen ausgesetzt. Entweder muB erst Spannung 
entwickelt werden bis etwas iiber die Hohe des Widerstandes und dann erfolgt 
eine Verkiirzung (sog. auxotonische Kontraktion) oder es erfolgt erst Verkiirzung 
bis zum Anschlag an einen Widerstand und dann Spannungsentwicklung gegen 
diesen (sog. Anschlagskontraktion). 

Welcher Art die Kontraktion aber auch sein mag, sie erfolgt immer - und 
dabei auch einerlei, ob es sich urn den quergestreiften Skeletmuskel, den glatten 
Muskel (COHNHEIM; COHNHEIM und v. UEXKULL; SERENI; BOZLER) oder das 
Herz handelt - unter Energie- und Stoffverbrauch. Daraus ergibt sich, daB 
man in der Muskelphysiologie bzw. in der Physiologie der korperlichen Arbeits
leistung mit dem Arbeitsbegriff der Physik nicht auskommt. Der Physiker 
kennt nur die obengenannte Bewegungsarbeit (dynamische Arbeitsleistung). 
Unsere Muskulatur vollbringt aber auch Haltungsarbeit (statische Arbeits
leistung). Das MaB fiir letztere ist das Produkt aus entwickelter Spannung mal 
der Zeit der Spannungsentwicklung (Tragerekord BETHE). 

Fiir aIle Arten von Muskeln gilt ferner, daB unmittelbar nach dem ProzeB 
der Spannungsentwicklung (wahrscheinlich sogar gleichzeitig mit demselben 
GAD) schon der entgegengesetzte ProzeB der Wiedervernichtung der Spannung 
einsetzt. Muskelspannung und Wiedererschlaffung sind zwangslaufig mit
einander gekoppelt und ebenso - mit Ausnahme einiger phylogenetisch altester 
Formen, wie z. B. der Muskeln gewisser Meeresweichtiere (JORDAN) - auch 
Verkiirzung und Wiederverlangerung. Zur Wiederverlangerung tragt beim 
Skeletmuskel sehr wesentlich bei, daB der diese Muskeln umhiillende binde
gewebige Sarkolemm- bzw. Fascienschlauch seine elastische Ruhelage in der 
Ruhelange des Muskels hat. 
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So entsteht auf den einzelnen nervosen Erregungssto13 hin als das Element 
der Muskeltatigkeit die einzelne Zuckung. 

Die quergestreiften Muskeln kontrahieren sich im allgemeinen erheblich 
schneller als die glatten. Aber es ist sehr fraglich, ob dies direkt etwas mit der 
Querstreifung zu tun hat und nicht auf sonstigen damit parallel gehenden 
Unterschieden beruht. Jedenfalls besteht auch in diesem Punkte nicht der 
so gern konstruierte prinzipielle Gegensatz zwischen glatten und quergestreiften 
Muskeln; denn es sind in letzter Zeit glatte Muskeln gefunden worden, die 
wesentlich schneller zucken als viele quergestreifte. Vielmehr findet man in 
dieser Beziehung sowohl unter dem glatten als auch unter den quergestreiften 
Muskeln ganz au13erordentliche Unterschiede, und immer stehen diese in aus
gesprochener Anpassung zu der vorzugsweisen Beanspruchung des betreffenden 
Muskels als Haltungs- oder als Bewegungsmuskel. So haben z. B. die vorzugs
weise im Dienste der Korperhaltung stehenden eingelenkigen Muskeln bzw. 
Muskelkopfe der Gliedstrecker der Saugetiere durchschnittlich eine 2 bis 3mal 
langere Zuckungsdauer als die zugehorigen zweigelenkigen, welchen vorzugs
weise die Aufgabe der Korperbewegung zukommt (KRONECKER und STIRLING, 
COOPER). Uber die Zuckungsdauer menschlicher Gliedmuskeln ist relativ wenig 
bekannt, diejenige des Biceps brachii betragt z. B. etwa 1/10 Sekunde (CHING und 
IiARTRIDGE, COVACIN). Da bei demselben Muskel eine Ausbreitungsgeschwindig
keit der Erregung bzw. Kontraktion von der motorischen Endplatte aus von 
10m pro Sekunde gemessen worden ist, ergibt sich, daB die Kontraktion praktisch 
gleichzeitig den ganzen Muskel erfaBt. 

Wenn der Skeletmuskel, sei es nach Nerven-, sei es nach Sehnendurch
schneidung (was in jeder Beziehung - histologisch, chemisch und auch funk
tionell - auf dasselbe herauskommt [AUDOVAJ) atrophisch wird, so nimmt 
seine Kontraktion wieder einen langsamen (wurmformigen) Charakter an, wie sie 
ihn urspriinglich auf embryonaler Entwicklungsstufe besessen hat (SOLTMANN, 
WESTPHAL, KRASNOGORSKI, EGIDI). 

Nach der alteren Au£fassung erfolgt die Obertragung der bei der Muskel
verkiirzung entwickelten Zugspannung lediglich an den Enden des Muskels, 
wo die Muskelfasern kontinuierlich in die Sehnenfasern iibergehen sollten. 
Nach neueren Untersuchungen von PETERSEN und IlAEGGQUIST trifft letzteres 
aber gar nicht zu, sondern die Muskelfaser sitzt mit stumpfem Ende so in ihrem 
Sarkolemmschlauch, wie etwa das Bein in einem Trikotextensionsverband, 
und die Spannungsiibertragung erfolgt wie dort in der ganzen Lange der Faser. 
Vom Sarkolemm aus bestehen kontinuierliche Zusammenhange iiber das die 
einzelnen Fasern umgebende bindegewebige Endomysium zum Perimysium und 
schlieBlich zu der den ganzen Muskel umgebenden Fascie (NAGEL). So wird es 
verstandlich, daB ein bloBer EinriB der Facie - oft falschlicherweise als MuskelriB 
bezeichnet - geniigt, urn die Funktion des betreffenden Muskels praktisch 
vollig lahmzulegen. SClrULE tritt neuerdings, auf gute histologische Praparate 
gestiitzt, wieder dafiir ein, daB doch ein kontinuierlicher Obergang von Muskel
in Sehnenfibrillen besteht, ohne dabei den Zusammenhang iiber Sarkolemm
Fascien zu bestreiten. Danach fande die Obertragung der Zugspannung also 
auf beide Arlen statt. 

Folgen mehrere ErregungsstoBe rasch aufeinander - und das ist, wie Muskel
gerausch und besonders Aktionsstrombild beweisen, die natiirliche Form der 
Muskelerregung bei allen unseren willkiirlichen und re£lektorischen Erregungen 
(W AcmroLDER) - so verschmelzen, falls die Aufeinanderfolge der Erregungs
stoBe rascher ist als die Dauer der einzelnen Zuckungen, diese rein mechanisch 
zu einer gemeinsamen anhaltenden Kontraktion. Diesen Kontraktionszustand 
nennt man seit MATTEUCCI (1838) Tetanus. Die Verschmelzung bzw. der Tetanus 

Handbuch der NeuroJogie. II. 2 



18 K. W ACHHOLDER: Allgemeine Muskelphysiologie. 

wird erst vollkommen, wenn die Abstande der Einzelerregungen kurzer sind 
als die Dauer des aufsteigenden Schenkels der Zuckungen. Hierzu sind bei den 
besonders schnell zuckenden auBeren Augenmuskels der Saugetiere etwa 350 
Einzelerregungen pro Sekunde erforderlich, bei den auch sehr schnell zuckenden 
zweigelenkigen Bewegungsmuskeln derGlieder (Gastrocnemius) immer noch 
100 und erst bei den relativ tragen eingelenkigen Haltemuskeln (Soleus) nur 
etwa 30 pro Sekunde (COOPER und ECCLES). Mithin kann dar Organismus 
ganz erheblich an zentralnervosen Impulsen sparen, wenn er vorzugsweise die 
letzteren zu den langdauernden Haltungsreaktionen heranzieht. Er nutzt dies 
auch insofern aus, als er diese Muskeln mit einer besonders niedrigen Frequenz 
innerviert, die sogar zu niedrig ist, um die einzelne Muskelfaser in vollkommenen 
Tetanus zu versetzen. Die zusammenhangende Gesamtkontraktion des Muskels 
wird dann durch ein asynchrones Tatigsein seiner einzelnen motorischen Ein
heiten bewerkstelligt. 

Die extremste Auspragung an Erregungsokonomie (und damit an Energie
und Stoffwechsel) liegt bei den ausgesprochenen Dauerhaltern unter den glatten 
Muskeln vor, z. B. bei den SchlieBmuskeln der Muscheln, welche nur in Ab
standen von vielen Sekunden einen neuen ErregungsstoB brauchen, um dauernd 
kontrahiert zu bleiben. Da man, was unter diesen Umstanden verstandlich ist 
(BAYLISS), im tatigen Zustande keinen hoheren Stoffwechsel messen konnte 
als im untatigen und auch keine Ermudung (PARNAS, BETHE), so glaubte man 
hier den Beweis fur die Existenz des sog. Sperrtonus, d. h. fur die Fahigkeit 
zu einer besonderen ohne Energie- und Stoffverbrauch und ohne Ermudung 
moglichen Daueranspannung gefunden zu haben. Wir wissen jetzt, daB die 
negativen Befunde nur durch die erwahnte besonders groBe 6konomie bedingt 
waren. Mit der Verfeinerung der Methodik haben auch hier sichEnergiever
brauch (BOZLER) und Ermudung (GARTKIEWICZ) nachweisen lassen, und damit 
ist die einzige allgemein anerkannt gewesene Stutze fur die Existenz eines 
sol chen Sperrtonus in sich zusammengebrochen. 

Zu einem echten Tetanus gehort aber noch, daB eine Superposition der 
einzelnen Verkurzungen bzw. Spannungen stattfindet, so daB eine groBere 
Verkurzungs- bzw. Spannungshohe erreicht wird, als dies maximal bei einer 
Einzelzuckung moglich ist. Der Mechanismus der Superposition ist noch nicht 
restlos geklart (Diskussion bei WACHHOLDER). 

Die Fahigkeit zur Superposition bzw. zum echten Tetanus ist bei den einzelnen 
Muskeln sehr verschieden ausgepragt. Vergleichend physiologisch findet man 
immer wieder, daB sie bei den Haltemuskeln wesentlich starker entwickelt ist 
als bei den Bewegungsmuskeln (KRONECKER und STIRLING, WACHHOLDER). 
Letzteren kann sie entweder vollig abgehen, wie Z. B. normalerweise dem 
Herzen, das ja ein reiner Bewegungsmuskel ist. Oder sie konnen sie nur zu 
gewissen Jahreszeiten besitzen, wie z. B. die Bewegungsmuskeln der Frosche. 
Oder die Superposition zeigt sich erst bei viel hOherer Erregungsfrequenz wie 
bei den Bewegungsgliedmuskeln der hoheren Saugetiere (H. FISCHER). 

Immer aber sieht man die Rohe der Verkurzung bzw. Spannungsentwicklung 
mit der Erregungsfrequenz steigen bis zu einem Maximum, welches etwa bei 
derjenigen Frequenz erreicht wird, bei welcher der Muskel in vollkommenen 
Tetanus gerat (ADRIAN und BRONK, COOPER und ECCLES). Wir haben hiermit 
eine zweite Abstufungsmoglichkeit der Kontraktionsstarke (Abstufung durch 
zeitliche Summation) neben der schon geschilderten durch Inbetriebnahme 
von mehr und mehr motorischen Einheiten des Muskels (Abstufung durch 
raumliche Summation). Von dieser zweiten Moglichkeit macht unser Organismus 
bei allen reflektorischen und willkurlichen Innervationen vollen Gebrauch; 
denn die Frequenz der Einzelerregungen steigt ja, wie schon erwahnt, mit der 
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Verstarkung dieser Innervationen ganz erheblich an, und zwar scheint sie dies 
charakteristischerweise gerade bis zu dem eben genannten Maximum zu tun. 
Bei einzelnen Muskeln, wie z. B. beim ZwerchfeIl, scheint die Abstufung allein 
auf diesem Wege zu erfolgen (ADRIAN und BRONK). 

An und fur sich besitzt die Skeletmuskelfaser, wie nunmehr einwandfrei 
festgestellt sein durfte (ASMUSSEN), noch eine dritte Moglichkeit der Kon
traktionsabstufung, namlich die auf verschieden starke direkte Reize mit ver
schieden starken Zuckungen zu reagieren. Diese Moglichkeit wird aber schon 
bei der kiinstlichen indirekten Erregung yom Nerven aus nicht ausgenutzt, bei 
welcher die einzelne Faser dem sog. Alles-oder-Nichts-Gesetz folgend sich immer 
maximal kontrahiert (LUCAS, PRATT, KATO), anscheinend weil die motorische 
Endplatte sich nur so entladen kann (ASMUSSEN). Bei den natlirlichen Er
regungen ist das erst recht der Fall, da hier schon die in den einzelnen Nerven
fasern zufieBenden Erregungen maximal sind (s. S. 14). Wie sich die einzelne 
glatte Muskelfaser in dieser Beziehung verhalt, ist unbekannt und auch un
interessant, weil sich die Erregung hier wegen der syncytialen Struktur doch 
immer auf den ganzen Muskel ausbreitet. Dieser besitzt nach ROSENBLUETH 
und McRIOCH eine ausgiebige Abstufungsmoglichkeit durch raumliche und durch 
zeitliche Summation. Dem Herzmuskel fehlen hingegen aIle drei Moglichkeiten 
der Abstufung. Er reagiert normalerweise immer als Ganzes, niemals tetanisch 
und folgt schon bei direkter kunstlicher Reizung dem Alles-oder-Nichts-Gesetz 
(BOWDITCH). Damit ist aber nicht gesagt, daB die einzelnen Herzkontraktionen 
immer gleich seien. In Wirklichkeit ist das Gegenteil der Fall. 

Neben den eben besprochenen Abstufungen der Kontraktion auf Verschieden
heiten der Erregung und vollig unabhangig von diesen - also auch bei gleich
bleibender Erregung - bestehen namlich bei den Muskeln noch ausgiebige 
Schwankungen ihrer Kontraktionsleistung, und zwar in Abhangigkeit von den 
gegebenen mechanischen Bedingungen. Hier ist einmal die Anfangslange bzw. 
-spannung der Muskeln von besonderem EinfluB, derart, daB der vollig unbe
lastete, ungedehnte Muskel auf einen gegebenen Reiz hin eine weniger starke 
Verkurzung oder Spannung entwickelt als der unter einer maBigen Dehnungs
spannung bzw. Dehnungslange gehaltene. Die Zunahme an Verkurzungs
fahigkeit ist zwar nur gering, und ein Maximum wird schon bei ganz geringen 
Anfangsspannungen erreicht (SANTESSON, SULZER) und bei weiterer Belastungen 
sinken die Verkurzungen bald wieder. Urn so bedeutungsvoller sind die Unter
schiede in der Spannungsentwicklung ungedehnter und gedehnter Muskeln, 
wobei ein ganz ausgesprochenes Optimum bei einer nicht unerheblichen Anfangs
belastung bzw. Dehnung besteht. Bei glatten Muskeln findet man dies noch 
dadurch kompliziert, daB infolge ihrer groBen Plastizitat das Optimum bei 
ganz verschiedenen Muskellangen liegen kann (BROCKLEHURST, WINTON). Ent
sprechendes durfte auch fUr die ausgesprochenen Haltemuskeln unter den quer
gestreiften Muskeln gelten, da diese ebenfalls eine nicht unbetrachtliche Plasti
zitat besitzen (WACHHOLDER). Dieses durfte mit einer derjenigen Faktoren sein, 
welche die eingelenkigen Muskeln fUr die Ubernahme der Haltungsfunktion so 
geeignet machen; denn dadurch werden diese befahigt, in einem nicht unbe
trachtlichen Bereich von Gelenkstellungen ein Maximum an Spannung zu ent
wickeln. DaB demgegenuber die nur in ganz geringem MaBe plastischen Be
wegungsmuskeln und hier insbesondere unsere zweigelenkigen Muskeln diese 
Anpassungsfahigkeit nicht oder wenig besitzen und nur in der auBersten sie 
dehnenden Gelenkstellung das Maximum an Spannung entwickeln konnen, 
zeigt sich z. B. sehr sinnfallig beim Faustschlusse. Dieser ist nur dann kraftvoll, 
wenn die Fingerbeuger durch eine synergische Dorsalflexion im Handgelenk 
gedehnt gehalten werden. Aus diesem Grunde nehmen wir auch vor kraftvoll 
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auszufuhrenden Bewegungen entgegengesetzte Ausholstellungen ein. In anderen 
Fallen, wie z. B. bei der Beugung im Ellbogengelenk tritt komplizierend hinzu, 
daB der fur die Kraftentwicklung wirksame Hebelarm in einem mittleren 
Gelenkstellungsbereich gunstiger ist als in der Endstellung. Dies kompensiert 
dann den obigen Faktor so, daB hier aus einem ziemlich breiten, mittleren 
Stellungsbereiche heraus die gleiche maximale Kraft entwickelt werden kann 
(FRANKE). Fiir die Funktion des Herzens schlieBlich spielen die geschilderten 
Beziehungen ebenfalls eine bedeutungsvolle Rolle, wird doch so ermoglicht, 
daB trotz stark wechselnder diastolischer Fullung systolisch immer der ganze 
Inhalt ausgetrieben wird (STARLING). Dazu ist auch die Anderung der Ver
kurzung in Abhangigkeit von der Ausgangslage beim Herzmuskel unvergleich
lich groBer als beim Skeletmuskel. Beim Herzen ist ebenfalls ein Optimum der 
Spannungsentwicklung bei einer mittleren durch die diastolische Fullung er
zeugten Dehnungsspannung vorhanden (0. FRANK, STRAUB, SULZER), und auch 
die Moglichkeit einer plastischen Veranderung der Verhaltnisse fehlt nicht 
(SULZER). Letztere ist erforderlich, da ja der Zwang besteht, bei verschiedener 
Fullung die notige Spannung zu entwickeln, um den Aortendruck uberwinden 
zu konnen. SchlieBlich hat das Versagen der Kontraktionsleistung des Herzens 
bei mangelhaftem "Tonus", d. h. bei mangelhafter Ausgangsspannung beim 
Skeletmuskel sein Analogon in der mangelhaften Grundspannung derselben 
beim Tabiker, was v. BAYER dazu fuhrte, diese durch den passiven Zug elastischer 
Bandagen zu ersetzen und auf dieser Grundlage die Kontraktionsfahigkeit zu 
verbessern. fiber die Konsequenzen aus dem eben Geschilderten fiir die moglichst 
zweckmaBige Art der Sehnentransplantation siehe BECK. 

Wird umgekehrt der Skeletmuskel passiv stark zusammengeschoben, dann 
konnen sein Ursprung und Ansatz einander so weit genahert sein, daB der 
Muskel aus der dadurch bedingten Spannungslosigkeit heraus nicht in der Lage 
ist, sich aktiv noch weiter zu verkurzen, als es mit ihm passiv schon geschehen 
ist. Er ist dann aktiv insuffizient. Die Gefahr einer solchen Insuffizienz liegt 
aber nur bei den zweigelenkigen Muskeln vor, einmal, weil diese durch die Kom
bination zweier Gelenkbewegungen besonders stark zusammengeschoben werden 
konnen, und zweitens weil sie die Zusammenschiebung wegen ihrer geringen 
Plastizitat nur wenig ausgleichen konnen. Als Haltungsmuskeln, welche in 
allen Gliedstellungen bereit sein mussen, sind sie darum wenig geeignet im 
Gegensatz zu den gegen aktive Insuffizienz durch ihre Anordnung und ihre 
hOhere Plastizitat geschutzten eingelenkigen Muskeln. 

In diesen Kreis von Erscheinungen gehOrt weiter noch die fur die Arbeits
physiologie wichtige Erfahrung, daB der Muskel auch bei seiner aktiven Kon
traktion, je mehr er sich verkiirzt, desto weniger Spannung entwickeln kann 
und schlieBlich auf der Hohe der Verkiirzung gar keine mehr. Dementsprechend 
hat sich sowohl beim isolierten Muskel als auch beim im Korperverbande befind
lichen diejenige Kontraktionsform als die okonomischste herausgestellt, bei 
welcher ganz im Beginn unter starker Anspannung groBe Tragheitskrafte ent
wickelt werden, worauf unter geringer Spannung die Verkurzung erfolgt (STARKE, 
FlOK, HILL, HANSEN und LINDHARD). Vorteilhaft ist dies auch deshalb, weil 
dann am Schlusse der Bewegung keine Spannungen ubrig bleiben, die ohne als 
auBere Arbeit ausgenutzt werden zu konnen, vernichtet werden mussen (E. A. 
MUELLER). 

Der hier hervortretende gewisse Gegensatz zwischen Verkiirzungs- und 
Spannungsleistung zeigt sich auch noch darin, daB je schneller auf eine gegebene 
Erregung hin ein Muskel sich verkiirzt, desto weniger auBere Arbeit geleistet 
wird. Dies ist sowohl beirn isolierten Muskel zu beobachten (HARTREE und HILL, 
GASSER und HILL) als auch bei den willkiirlichen Kontraktionen im Korper-
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verband (LUPTON). HILL fiihrt dies darauf zuriick, daB fiir die Formveranderung 
bei der Verkiirzung ein erhebliches Quantum an Energie zur Vberwindung der 
Viscositat des Muskels verbraucht werde. Ein viscoser Widerstand wachst aber 
proportional mit der Schnelligkeit der Formveranderung. Andere Untersucher 
(HANSEN und LINDHARD, ABRAMSON, STEVENS und METCALF) sind aber zu dem 
Ergebnis gekommen, daB hierin nicht der einzige Grund fiir die Erscheinung 
liegen kann. Nach BOZLER wirkt bei glatten Haltemuskeln von Wirbellosen die 
Viscositat nicht deren Verkiirzung, sondern nur deren Wiederverlangerung 
entgegen. 

Rechnet man die bei maximaler Innervation und unter giinstigsten mechani
schen Bedingungen zu erhaltende maximale Kraft (Spannung) noch auf die 
Querschnittseinheit um, dann erhalt man die sog. absolute Muskelkraft. Darin 
ist stillschweigend die aIlgemein anerkannte Voraussetzung enthalten, daB 
- aIle anderen Bedingungen gleich - ein Muskel proportional seinem Quer
schnitte Kraft entwickeln kann, wie er proportional seiner Faserlange HubhOhe 
entwickeln kann. Unter Querschnitt ist dann nur nicht der einfache anatomische 
Querschnitt zu verstehen, sondern der sog. physiologische, d. h. die Summe der 
Einzelquerschnitte aIler Fasern. Dieser ist niemals gleich dem anatomischen 
Querschnitte, auch nicht bei parallelfaserigen Muskeln, da auch hier die einzelnen 
Fasern nicht durch die ganze Lange des Muskels hindurchziehen. Bei gefiederten 
Muskeln ist der physiologische Querschnitt ganz besonders viel groBer als der 
anatomische, und so sehen wir bei allen Muskeln, welche biologisch besonders 
auf Kraftleistungen beansprucht werden, diesen Aufbau. Vber selbstregula
torische Veranderungen des Muskelaufbaus unter pathologischen Umstanden 
siehe JOACHIMSTHAL. Die absolute Muskelkraft betragt beim Menschen gut 
10 kg pro Quadratzentimeter Querschnitt (FRANKE). 

Bei der normalen willkiirlichen Innervation wird aber die muskular gegebene 
absolute Grenze der Spannungsentwicklung nicht erreicht. Das Maximum 
kann man nur durch elektrische Reizung des motorischen Nerven oder des 
Muskels selbst herausholen. Dies liegt daran, daB bei starker Spannung im 
Muskel sensible Erregungen entstehen, welche eine weitere Verstarkung der 
Innervation hemmen. Diese "autogene Hemmung" fallt nach Durchschneidung 
der sensiblen hinteren Wurzeln fort (FULTON und LIDDELL): So erklaren sich 
auch die iiberschieBenden ataktischen Kontraktionen der Bewegungsagonisten 
bei den Tabikern (ALTENBURGER). Die willkiirliche Innervation fiihrt allein 
wohl auch niemals zu so starken und vor aHem p16tzlichen Spannungsentwick
lungen, daB die ZerreiBgrenze iiberschritten wird. Muskelrisse sind immer nur 
bei dynamischer Beanspruchung zu beobachten, wenn zu der Innervation eine 
starke p16tzliche Dehnung des betreffenden Muskels hinzukommt. 

2. Begleiterscheinungen nnd Folgen der Arbeitsbeanspruchnng 
(Primare Anknrbelnng, Ermiidung, Abnntznng, Training). 

Jeder Sportsmann weiB nun, daB die eben erwahnte Gefahr des Muskel
risses besonders groB ist, wenn der Muskel nach langerem Ruhezustande sofort 
sehr stark beansprucht wird. Der ausgeruhte Muskel ist hart, d. h. er hat eine 
besonders hohe Viscositat und muB erst durch einige vorbereitende aktive oder 
auch passive Bewegungen weicher gemacht werden. Dies hat, wie sich schon 
beim ausgeschnittenen Muskel zeigt, auch einen erheblichen EinfluB auf die 
Kontraktionsleistung. Bei in rhythmischen Abstanden folgenden gleichstarken 
Erregungen nimmt namlich die KontraktionshOhe (bzw. Spannungsentwicklung) 
zunachst nicht unerheblich zu. Zugleich verbessert sich auch noch der Wirkungs
grad, d. h. es wird weniger Energie fiir dieselbe Arbeitsleistung verbraucht 
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(E. FISCHER). Diese sog. Treppe erklart sich am leichtesten aus der Thixotropie 
der Muskelkolloide (FREUNDLICH), d. h. aus ihrer Fahigkeit, durch mechanische 
Beeinflussung aus einem zahflussigen hochviscosen vorubergehend in einen mehr 
leichtflussigen Zustand zu geraten. Eine solche Viscositatsabnahme im Beginne 
der Tatigkeit stellte FULTON fest. So wird an Energieverbrauch zur "Ober
windung des viscosen Widerstandes bei der Formveranderung gespart und 
es steht ein hoherer Anteil am Gesamtenergieverbrauch fUr die produktive 
auBere Arbeitsleistung zur Verfugung. Auch der Neurologe kann, besonders 
bei Erkrankungen im extrapyramidalen System nicht selten den Befund machen, 
daB nach einigen einleitenden Bewegungen die Muskeln wesentlich weicher 
werden und dann aktive (und auch passive) Bewegungen der Glieder sehr viel 
besser von statten gehen. Es bedarf aber noch der genaueren Untersuchung, 
ob dies auch auf solchen Viscositatsanderungen beruht, die dann aber viel 
starker sein muBten als normalerweise, oder ob hier Anderungen der Innervation 
die Ursache sind oder beides. An dem Zustandekommen der Treppe scheinen 
aber doch noch andere Faktoren beteiligt zu sein, wie Zunahme der Erregbarkeit, 
leistungssteigernder EinfluB der Stoffwechselendprodukte, solange deren Kon
zentration noch nicht groB ist u. dgl. Kurzum, nach langerem Ausruhen muB 
erst in der Muskulatur ein allmahliches Ankurbeln stattfinden, bis sie zur Voll
leistung bereit ist. 1m Korperverbande wird dieser AnkurbelungsprozeB noch 
sehr wesentlich durch eine auBerordentliche Zunahme der Durchblutung der 
Muskeln verstarkt. Nach KROGH ist im ruhenden Muskel hochstens etwa der 
10. Teil aller Capillaren offen und von Blut durchstromt. Erst bei der Tatigkeit 
(aber auch bei passiver mechanischer Beanspruchung in der Massage, wie auch 
bei Diathermiebehandlung, EpPINGER) offnet sich dann das ganze Strombett. 
Insgesamt kommt die riesige Zahl von etwa 3000 Capillaren auf den Quadrat
millimeter Querschnitt. Die langdauernd beanspruchten Muskeln sollen ein 
ausgiebigeres GefaBnetz besitzen als die gewohnlich nur kurzdauernd bean
spruchten (CAMERON). Dementsprechend wurde beim Herzen die hochste Zahl 
mit uber 5000 Capillaren pro Quadratmillimeter beobachtet. Die Haltungs
muskeln zeigen aber auch schon ohne Durchblutung eine viel ausgiebigere und 
vor aHem langer anhaltende Treppe als die Bewegungsmuskeln (W ACH
HOLDER). Nach MARTIN sind im Ruhezustande in einzelnen Faserbundeln die 
Capillaren aHe offen, in anderen aIle geschlossen. Die Eroffnung des capillaren 
Strombettes findet durch direkte chemische Einwirkung der bei der Muskel
tatigkeit entstehenden Stoffwechselprodukte statt, wobei einmal deren saurer 
Charakter eine Rolle spielt (FLEISCH, GANTER), dann aber auch einzelne Stoffe 
besonders spezifisch erweiternd wirken wie die Muskeladenylsaure und das 
Acetylcholin. Mittels durch das Strombett zuriicklaufender GefaBreflexe 
werden dann auch die zufuhrenden Arterien erweitert (SCHRETZENMAYR). 
Hierbei ist das Acetylcholin auch wieder besonders wirksam, die Adenylsaure 
hingegen unwirksam (FLEISCH). 

Die so gesteigerte Leistungsfahigkeit schlagt dann bei langerdauernder 
Beanspruchung so gut wie immer in einen Zustand verminderten Arbeits
vermogens urn, den wir mit Ermiidung zu bezeichnen pflegen. Am ausgeschnit
tenen Skeletmuskel der Wirbeltiere sieht man als auffalligste Ermudungs
erscheinungen: Kleinerwerden der Hubhohe bzw. der Spannungsentwicklung, 
Tragerwerden des ganzen Zuckungsverlaufes mit besonderer Verzogerung 
der Wiedererschlaffung bis zum Verbleiben eines Kontraktionsriickstandes und 
schlieBlich die Entstehung einer besonderen Art von Dauerzusammenziehung, 
die sog. Ermudungskontraktur. Letztere ist nicht immer zu beobachten, ist 
demnach kein integrierendes Ermudungszeichen und tritt, wenn uberhaupt, 
nur in sehr spaten Beanspruchungsstadien bei hochgradiger Ermudung auf. 
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Die beiden erstgenannten Symptome fehien hingegen niemals vollig, doch 
konnen auch sie sehr verschieden stark ausgepragt sein. Bei den Kaltblutern 
besteht in dieser Beziehung ein ausgesprochener Unterschied zwischen den 
Bewegungsmuskein und den Haltungsmuskein. Bei den ersteren sieht man in 
der Hauptsache nur die Hubhohen (Spannungen) abnehmen bis zur volligen 
Kontraktionsunfahigkeit, wahrend bei den Haltungsmuskeln die Dehnung des 
Zuckungsverlaufes ganz im Vordergrunde steht und die HubhOhen bei gleich
zeitiger Reizung erst sehr viel spater abnehmen (WACHHOLDER). Bei Warm
blutermuskeln (LEE) und beim Menschen (ROLLETT) ist das erstere Verhalteh 
gefunden worden. Man hat daraus einen allgemeinen Unterschied zwischen 
Kalt- und Warmblutermuskeln ableiten wollen. Soweit letztere untersucht 
worden sind, hat es sich aber zufalligerweise immer um ausgesprochene Bewe
gungsmuskeln gehandelt. Es bleibt darum die Frage offen, ob nicht dies der 
wirkliche Grund fur den gefundenen Unterschied bildet und ob nicht auch bei 
Warmblutern und beim Menschen derselbe Unterschied zwischen Haltungs
und Bewegungsmuskeln besteht. 

DaB das Kleinerwerden der HubhOhe (Spannungsentwicklung) einer Abnahme 
des Arbeitsvermogens gleichkommt, ist ohne weiteres klar, nicht hingegen ist 
es bei der Dehnung des Zuckungsverlaufes. Diese bedeutet auch in der Tat 
nur dann eine Abnahme, wenn man die dynamische Form der Arbeit und hier 
noch besonders die Leistung, also die Arbeit pro Zeiteinheit ins Auge faBt. 
Bei statischer Arbeitsleistung liegt die Sache aber ganz anders. In bezug auf 
diese bedeutet die Dehnung im Gegenteil eine Verbesserung; denn sie gestattet 
dem Muskel schon mit viel selteneren Einzelkontraktionen in vollkommenen 
Tetanus zu geraten und damit viel okonomischer seiner Haltungsaufgabe gerecht 
zu werden. So betrachtet ist die Dehnung eher als eine SchutzmaBnahme 
gegen die Ermudung denn als eine eigentliche Ermudungserscheinung an
zusehen und so wird auch erst der biologische Sinn davon klar, daB man sie in 
ausgepragter Form nur bei den Haltemuskeln findet. Ebenso wie die andere 
SchutzmaBnahme, namlich die Erweiterung der BlutgefaBe, scheint auch die 
Dehnung durch die sich ansammelnden Stoffwechselendprodukte ausge16st 
zu werden. Wenigstens sah BOZLER beim Prototyp der Haltemuskeln, den 
SchlieBmuskeln der Muscheln, schon auf minimale Mengen von Kohlensaure, 
also des Hauptstoffwechselprodukts, eine starke Dehnung sich entwickeln. 
So bleibt die Abnahme der Verkurzung bzw. der Spannungsentwicklung als 
einziges wirkliches Kriterium fUr den Grad der Ermudung, sofern man sich an 
die, wie mir scheint, einzig brauchbare Definition der Ermudung als einer rever
siblen Abnahme des Arbeitsvermogens infolge Beanspruchung halt. 

An Hand dieses Kriteriums zeigt sich nun, daB die Frequenz der Beanspru
chung und die Blutversorgung die Hauptfaktoren darstellen, von denen die 
Schnelligkeit des Eintritts der Ermudung abhangt. Eine langdauernde tetanische 
Kontraktion (also statische Beanspruchung) ermudet den Muskel viel schneller 
als eine Folge von Einzelzuckungen oder von kurzen Tetani (also dynamische 
Beanspruchung). 1m letzteren FaIle kann man, wenn die Pausen zwischen den 
Einzelbeanspruchungen nicht zu klein sind, nach anfanglichem, maBigem Ab
sinken der Kontraktionen einen Zustand bekommen, in welchem praktisch 
keine weitere Ermudung mehr sich zu entwickeln scheint (ROSSBACH, ASHER 
und SchUler, KELLER und LOESER). Dies ist auch bei ausgeschnittenen Muskeln 
moglich, nur mussen dann die Pausen zwischen den einzelnen Kontrak
tionen wesentlich langer sein als bei in situ befindlichen gut durchbluteten 
Muskeln. 

LUCIANI wies schon auf die Vergleichsmoglichkeit mit den Dauerleistungen 
der rhythmisch tatigen Herz- und Atmungsmuskulatur hin. Dem Neurologen 



24 K. W ACHHOLDER: Allgemeine Muskelphysiologie. 

liegt das Beispiel der praktischen Unermiidbarkeit der unwillkiirlichen rhythmi
schen Zitter- und Schiittelbewegungen beim Parkinsonkranken usw. nahe. 
Ein Unterschied liegt nur in der absoluten Hohe der dynamischen Arbeit 
welche auf diese Weise von den einzelnen Muskeln in der Zeiteinheit geleistet 
werden kann. Pro Gramm Muskel ausgere~hnet ist diese namlich beim Herz
muskel 7-12mal groBer als beim Skeletmuskel (ZUNTZ, v. WEIZSAECKER, 
KELLER und LOESER). Es ist aber zu beachten, daB zu diesen Vergleichen immer 
nur typische Bewegungsmuskeln unter den Skeletmuskeln herangezogen worden 
sind. DaB bei den Haltungsmuskeln das Verhaltnis wohl anders ausfallen 
wiirde, zeigt das Beispiel der relativ unermiidbaren Haltungsreaktionen vom 
Labyrinth und vom Nacken aus, bei denen die hier vorzugsweise beteiligten 
eingelenkigen roten Muskeln ja sogar ununterbrochene tetanische Dauerkontrak
tionen vollbringen. Die genauere Analyse ergab, daB hierbei die einzelnen 
Fasern allerdings auch nur in einer relativ geringen Frequenz von etwa 5 Erre
gungen pro Sekunde innerviert werden und der Zustand eines vollkommenen 
Tetanus des Gesamtmuskels nur durch ein asynchrones Arbeiten der einzelnen 
Muskelfasern vorgetauscht wird (DENNY -BROWN). Moglicherweise schiitzt in 
einigen Fallen (aber sicher nicht in allen) noch ein alternierendes Tatigsein der 
Fasern vor Ermiidung. Bei allen anderen normalen re£lektorischen Haltungs
reaktionen und auch bei unseren willkiirlichen (WACHHOLDER) herrscht dasselbe 
Betatigungsprinzip. Als pathologisches Prototyp haben wir die praktisch 
unermiidbare Enthirnungsstarre, und die Aktionsstrombilder lassen keinen 
Zweifel, daB die pathologischen Dauerkontraktionen, mit welchen es der Neuro
loge zu tun hat, von den als irreversible Endstadien auftretenden Starreformen 
abgesehen, aIle auf dem gleichen Prinzip basieren (HANSEN, HOFFMANN und 
v. WEIZSAECKER, WEIGELDT u. a.). 

DaB die bei solchen Haltungsreaktionen vorzugsweise herangezogenen 
Muskeln an und fiir sich besonders geeignet dafiir sind, zeigt sich darin, daB 
sie schon im ausgeschnittenen Zustande langdauernden tetanischen Bean
spruchungen gewachsen sind im Gegensatze zu den Bewegungsmuskeln, deren 
Kontraktionshohe bei solcher Beanspruchung rasch abnimmt (KRONECKER und 
STIRLING, H. FISCHER). 

Sehr fraglich geworden ist dagegen die in alteren Arbeiten und auch in 
neueren (FUCHS und WINTERSTEIN) immer wieder betonte Abhangigkeit der 
Ermiidung bzw. des zu erreichenden Arbeitsmaximums von der Hohe der Be
lastung. In neuesten Untersuchungen wurde namlich iibereinstimmend sowohl 
beim Herzen (FRIED) als auch beim Skeletmuskel (RIESSER und Mitarbeiter, 
TODA) gefunden, daB die Ermiidungsgeschwindigkeit von der GroBe der ge
leisteten Arbeit vollig unabhangig ist. 

Beim Skeletmuskel gilt das aber nur unter der Voraussetzung, daB mit dem 
Wechsel der Belastung bzw. Arbeitsleistung nicht auch die Reizung bzw. Erre
gung nach Frequenz oder Starke geandert wird. Das kann man bei kiinstlicher 
Reizung schon machen, und insofern sind die Befunde der letztgenannten 
Autoren von erheblicher theoretischer Bedeutung fiir das Verstandnis der 
Energetik der Muskeltatigkeit selbst (s. folgender Abschnitt). Bei der natiir
lichen Innervation ist as aber ganz anders; denn bei allen willkiirlichen und 
re£lektorischen Tatigkeiten wird ja, wie schon erortert, die Abstufung der Span
nungsentwicklung bzw. Arbeitsleistung gerade durch eine Anderung der Frequenz 
und Starke der Erregungen bewirkt. So steht es nicht im Widerspruche zu den 
Ergebnissen von RIESSER, wenn bei willkiirlicher Tatigkeit aIle Untersucher 
iibereinstimmend eine erhebliche Zunahme der Ermiidungsgeschwindigkeit mit 
der Belastung gefunden haben, und zwar sowohl bei dynamischer Arbeit (MAG
GIORA, LOMBARD, PALMEN) alsauch beistatischer (WACHHOLDER,E.A.MuELLER). 
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Hier sind dann aber auch noch andere auBerhalb der Muskulatur gelegene 
Faktoren mitbestimmend (s. unten). 

Die Hauptursache fiir die Ermiidung der Muskulatur ist wohl in der An
sammlung von Stoffwechselschlacken (sog. Ermiidungsstoffen) zu erblicken; 
denn eine bloBe Ausspiilung von solchen macht den Muskel wieder leistungs
fahig (RANKE), und ein leistungsfahiger Muskel bzw. Organismus wird schon 
allein dadurch leistungsunfahig, daB man ihm die StoHwechselschlacken eines 
anderen ermiideten Organismus einspritzt (Mosso). Die ErmiidungsstoHe sind 
saurer Natur, und unter ihnen spieIt die Milchsaure eine groBe, aber nicht, 
wie man fmher gemeint hat, die allein ausschlaggebende Rolle. Diese sauren 
Stoffe werden zunachst vom Muskel abgepuffert bzw. ans Blut und von diesem 
wiederum an andere Gewebe (vor aHem an andere nicht mitbeanspruchteMuskeln) 
abgegeben und dort abgepuHert. Zum kleineren Teile werden sie auch durch 
den Schweil3 und Harn gleich ausgeschieden. Die endgiiltige Beseitigung findet 
aber in der Hauptsache im Korper (bzw. Muskel selbst) auf chemischem Wege 
statt, und zwar nur unter oxydativen Prozessen. Dies braucht sich wegen der 
vorlaufigen Unschii.dlichmachung der Produkte durch die AbpuHerung erst 
nach der eigentlichen Tatigkeit in der Erholungsphase zu vollziehen. Der 
Korper geht gewissermaBen zunachst einmal eine Sauerstoffschuld bei sich selbst 
ein, die er dann in der Erholung durch vermehrte Verbrennung (bzw. Atmung) 
abbezahIt (HILL). Die Ermiidung ist vollstandig, wenn die Pufferungsfahigkeit 
erschOpft ist, was beirn Menschen der Fall ist, wenn die SauerstoHschuld eine 
Hohe von maximal 15 Litern erreicht hat. Auf diese Weise erklart sich die 
groBe Abhii.ngigkeit der Leistungsdauer der Muskeln von ihrer Blutversorgung 
und so erklart sich auch die N otwendigkeit von Erholungspausen zwischen den 
einzelnen muskularen Arbeitsleistungen, d. h. die raschere Ermiidung bei an
dauernder statischer als bei von Erholungspausen unterbrochener dynamischer 
Arbeit. Bei willkiirlicher Tatigkeit kommen allerdings noch andere Faktoren 
hinzu (s. unten). Das obengenannte Stadium der relativen Unermiidbarkeit 
ist offenbar dann erreicht, wenn sich Bildung und Beseitigung der Ermiidungs
stoffe gerade die Waage haIten (steady state von HILL). Es ist verstandlich, 
daB dies bei Kreislaufkranken oder auch bei StoHwechselkranken (z. B. Fett
siichtigen, KUGELMANN) nur bei viel kleineren Arbeitsleistungen moglich ist 
als bei Normalen. Dber abnorm starke Ansammlung von Milchsaure und iiber 
verzogerte Wiederbeseitigung derselben bei Erkrankungen des extrapyramidalen 
Systems berichten neuerdings SUGIMOTO und MIYAMOTO. 

Zweitens kommt als Ermiidungsursache eine Erschopfung des Energie
vorrates (Brennmaterials) des Muskels in Frage. Dies scheint aber praktisch 
keine Rolle zu spielen. Bedeutungsvoll sind hingegen drittens physikalisch
chemische Veranderungen wie erhohte Durchlassigkeit u. dgI., welche bei langer
dauernder Beanspruchung bzw. Erregung nachbleiben und zum Verluste der 
Erregbarkeit fiihren. Hiervor hat man sich besonders bei kiinstlicher Reizung 
zu hiiten, die einzelnen elektrischen Reizmethoden sind in dieser Beziehung 
sehr ungleichwertig (SCHEMINZKY). Bei der natiirlichen Erregung scheint aber 
auch dies nur eine untergeordnete Rolle zu spielen und die erstgenannte Ermii
dungsursache scheint dann, soweit der Muskel selbst in Frage kommt, die allein 
ausschlaggebende zu sein. 

Wir diirfen aber beim Ermiidungsproblem den Muskel nicht fiir sich isoliert 
betrachten, einmal weil eine ganze Reihe von anderen Organen an der Ent
miidung der Muskeln mitbeteiligt sind (s. oben) und zweitens, weil bei seiner 
natiirlichen Beanspruchung andere Gewebe in den Erregungsweg eingeschaltet 
sind und durch ihre friihere Ermiidung das Gesamtbild ausschlaggebend be
stimmen konnen. Hier fallt von vornherein nur der periphere Nerv aus als 
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gesichertermaBen praktisch vollig unermiidbar. Hingegen gilt die motorische 
Nervenendplatte seit Mosso als besonders ermiidungsempfindlich. Nach REID 
trifft dies aber nur bei mangelhafter Blutversorgung zu, wiihrend unter nor
malen Verhiiltnissen bei indirekter Reizung kein schnelleres Absinken der 
Kontraktionen zu beobachten sei als bei direkter. Ischiimie allein ohne Tiitig
keit geniigt beim Menschen schon, um die indirekte Erregbarkeit erst reversibel 
und nach liingerer Dauer auch irreversibel aufzuheben. Es wird aber zur Zeit 
noch lebhaft dariiber gestritten, ob bei gewissen Formen der willkiirlichen 
Tiitigkeit, namentlich bei schwerer statischer Arbeit, die Durchblutung der 
Muskeln mechanisch abgedrosselt wird (LINDHARD, DOLGIN und LEHMANN, 
E. A. MUELLER) oder nicht (DUSSER DE BARENNE und BURGER, SIMONSON, 
REIN). 

In anderer Beziehung scheint aber ein EinfluB der Einschaltung der motori
schen Endplatte in den Erregungsweg auf die Ermiidung sichergestellt zu sein, 
niimlich darin, daB nur bei indirekter Reizung ein entmiidender EinfluB des 
Sympathicus auf die Muskulatur besteht (ORBELI, BOUMAN, CORKILL und 
TIEGS, dagegen ist nur MICHOL). Dber schnellere Ermiidung menschlicher 
Muskeln nach Sympathektomie berichtet ALTENBURGER. Auch eine ermiidungs
verzogernde Wirkung der Zufuhr von Calcium (das ja sympathicomimetisch 
wirkt) ist nur bei indirekter Reizung festzustellen. Man fUhrt dies auf eine 
Wiederverbesserung der durch Ermiidung verschlechterten Erregungsiiberleitung 
yom Nerv zum Muskel zurUck (WALIDOW, s. dagegen GELLHORN). 

Auch das zentrale Nervensystem ist nicht, wie man vielfach meint, ganz 
allgemein und unter allen Umstiinden ermiidbarer als die von ihm innervierte 
Muskulatur. Von einer Ermiidung der automatisch tiitigen Teile des Zentral
nervensystems kann schon gar keine Rede sein, und was die reflektorischen 
Reaktionen angeht, so findet man wenigstens bei denjenigen, welche im Dienste 
der Korperhaltung stehen, im Gegensatz zu obiger Meinung eine ganz aus
gezeichnete Dbereinstimmung zwischen nervosem Zentrum und dem von ihm 
innervierten Muskel in der Dauer und in der Art der Tiitigkeit und Leistungs
fiihigkeit (SHERRINGTON und Schiiler, BREMER und MOLDAVER). Es sind dann 
beide gleich relativ unermiidbar. Demgegeniiber ist die leichte Ermiidbarkeit 
der reflektorischen Bewegungsreaktionen wohl sicher eine rein zentralnervose. 
Auch bei der willkiirlichen Tiitigkeit ist das der Fall, vorausgesetzt daB dabei 
einigermaBen kriiftige Spannungen entwickelt werden; denn dann kommt es 
zu sensiblen Reizerscheinungen, welche zum Ermiidungsschmerz sich summierend 
uns vor der Entwicklung einer nennenswerten objektiv nachweisbaren Muskel
ermiidung zum Abbruche der Tiitigkeit zwingen (ALTENBURGER, HAAS). So 
erkliirt sich insbesondere die so auBerordentlich rasche "Ermiidung" bei kriif
tiger statischer Arbeitsleistung (FRUMERIE, DUSSER DE BARENNE). Aber so 
erkliirt sich auch manches bei der dynamischen Arbeitsleistung, so z. B. die 
hier ebenso wie bei der statischen Beanspruchung zu beobachtende Zunahme 
der Ermiidungsgeschwindigkeit mit steigender Belastung. Bei allen willkiir
lichen Tiitigkeiten, bei welchen nur miiBig starke Kontraktionen erforderlich 
sind, und die dementsprechend lange Zeit durchgefUhrt werden konnen, spielt 
sicherlich auch die periphere Ermiidung eine erhebliche Rolle. Dies gilt besonders 
fUr geiibte und damit stark automatisierte Betiitigungen. Dber die sonstigen 
komplizierten Zusammenhiinge zwischen subjektiver und objektiver Ermiidung 
bei unserer willkiirlichen Muskeltiitigkeit siehe DURIG oder W ACHHOLDER. 

Von der Ermiidung ist streng zu unterscheiden die infolge ihrer Beanspru
chung eintretende Abnutzung der Muskulatur. Eine solche tritt ganz allmiihlich 
aber unaufhaltsam im Laufe der Jahre ein, auch wenn zwischen den einzelnen 
Beanspruchungen eine scheinbar vollige Erholung stattgefunden hatte. Die 
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Abnutzung zeigt sich in einem Nachlassen der maximal entwickelbaren Kraft 
und in einem N achlassen der Zerrei.Bfestigkeit der Muskelfascien, der Sehnen 
und des Muskelgewebes selbst. Von ersterem ist es erwiesen, da.B es in einem 
urn so friiheren Alter einsetzt und urn so schneller verlauft, je schwerere Muskel
arbeit der Betreffende im Berufe zu leisten hatte (SIMONSON). Hiervor schiitzt 
auch nicht, da.B man die Arbeit unter moglichst optimalem Wirkungsgrade aus
fiihren la.Bt. Unter diesen Umstanden ist eher das Gegenteil zu befiirchten 
(siehe dazu ebenfalls DURIG oder WACHHOLDER). Ein Schutz la.Bt sich nur 
dadurch erzielen, da.B die zu leistende Kraftentwicklung auf eine moglichst 
gro.Be Muskelmasse verteilt wird, so da.B pro Querschnittseinheit weniger Span
nung entwickelt zu werden braucht. Dies kann einmal erreicht werden durch 
Obung in der Verteilung der Last auf moglichst viele und massige Muskeln 
(tragen mit den breiten Schulter- und Riickenmuskeln). 

Zweitens aber kommt hier ein Training in Frage, welches geeignet ist, ein 
Dickenwachstum der Muskeln herbeizufiihren. Ein derartiges Training, das 
zugleich ein solches auf maxima Ie Kraftentwicklung ist, kann nur durch gro.Be 
Arbeitsleistung in der Zeiteinheit erzielt werden (PETOW und SIEBERT), d. h. 
durch hohe Anspannungsbeanspruchung. In dieser Beziehung verhiilt sich 
der Skeletmuskel genau so wie der Herzmuskel, der auch nur hypertrophiert, 
wenn er sich gegen erhohten arteriellen Widerstand anzuspannen hat. Nach 
MORPURGO, SIEBERT liegt der Hypertrophie nur eine Dickenzunahme der ein
zelnen Muskelfasern zugrunde, nicht eine Zunahme der Zahl der Fasern. Auch 
solI der Hauptanteil an der Verdickung auf das Sarkoplasma fallen (MORPURGO). 
Die nach Eingipsung der Extremitaten in den gespannt gehaltenen Muskeln 
zu beobachtende Hypertrophie ist nach JAMIN wahrscheinlich ebenfalls eine 
Arbeitshypertrophie. Vollige Untatigkeit fiihrt umgekehrt zur Atrophie. 
Zwischen der Inaktivitatsatrophie nach Sehnendurchschneidung und der nach 
Nervendurchschneidung besteht kein Unterschied (AUDOVA). 

Auch ein Training auf Dauerleistung ist ganz wesentlich ein solches der 
Muskulatur. Wenigstens sind nach langdauernden Beanspruchungen ver
schiedene Veranderungen in der chemischen Zusammensetzung der Muskeln 
gefunden worden (Literatur bei LEHNARTZ) und auch in deren physikalisch
chemischem Verhalten (DEUTICKE). Allerdings la.Bt sich bei den meisten dieser 
Befunde, aber nicht bei allen (WACHHOLDER und UHLENBROOCK) einwenden, 
da.B sie nur nach wiederholter kiinstlicher Reizung erhalten worden sind und 
ohne Kontrolle, ob die Leistungsfahigkeit bei natiirlicher Beanspruchung auch 
tatsachlich gesteigert war. Demgegeniiber besteht kein muskulares Training 
auf Geschicklichkeit, sondern die Obung hierin ist eine rein zentralnervose 
Angelegenheit. Ebenso gibt es auch kein Trainingder Muskeln auf ErhOhung 
der Kontraktionsgeschwindigkeit. 

3. Energetik und Chemie der Arbeitsleistung. 
Woher stammt die Energie, welche der Muskel bei seiner Arbeitsleistung 

umsetzt 1 Welches sind die einzelnen Stufen und Wege dieses Umsatzes 1 
Welches sind die Beziehungen zwischen dem gesamten Energieumsatz und dem 
Gewinn an mechanischer Energie 1 Diese Grundfragen zu einer Theorie der 
Muskeltatigkeit sind zwar in manchen Kernpunkten trotz intensivster Bemii
hungen immer noch so ungekHlrt geblieben, wie sie es vor 30 Jahren waren 
als BERNSTEIN und ENGELMANN ihre klassisch gewordenen Theorien aufstellten. 
In einem Kernpunkte ist aber doch ein au.Berordentlicher Fortschritt erzielt 
worden, namlich mit der grundlegenden Erkenntnis, da.B es sich bei der Muskel
tatigkeit nicht, wie man friiher als selbstverstandlich voraussetzte, nur urn 
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einen einzigen Mechanismus handelt, sondern urn zwei ganz getrennte bzw. 
voneinander trennbare Mechanismen. Man muB, wie v. WEIZSAECKER als 
Erster erkannt hat, einen Kontraktionsmechanismus im eigentlichen Sinne und 
einen Restitutionsmechanismus unterscheiden. Bei einem Vergleiche mit 
Maschinen zeigt sich der Unterschied der Auffassungen wohl am deutlichsten. 
Die urspriingliche Vorstellung ging dahin, daB der Muskel einer Dampfmaschine 
entsprache mit einer direkten "Oberfiihrung der chemischen in mechanische 
Energie. FICK errechnete, daB der Muskel nicht solch ein einfacher Verbren
nungsmotor sein kanne, denn dann miiBte bei seinem hohen Wirkungsgrade 
in seinem Inneren eine Temperatur von 1700 herrschen. Man nahm daraufhin 
eine Energieiibertragung iiber Zwischenformen an wie iiber eine Anderung des 
osmotischen Druckes, der Oberflachenspannung, iiber Quellungsenergie usw., 
redete statt von einer thermodynamischen von einer chemodynamischen 
Maschine, blieb also bei der Grundvorstellung einer Eintaktmaschinerie mit dem 
Prinzip einer direkten Verwertung des Brennwertes fUr die Entwicklung von 
Spannkraft. Man glaubte, daB nach deren Umsetzung in mechanische Arbeit 
bzw. Warme der urspriingliche energielose Zustand des ruhenden Muskels wieder 
vorhanden sei. 

Wir wissen jetzt, daB der erschlaffte Muskel im Gegenteil ein mit potentieller 
Energie hochgeladenes und darum arbeitsfahiges System darstellt, einem auf
geladenen Akkumulator vergleichbar. Bei der Erregung bzw. Kontraktion 
findet dann eine Umwandlung der potentiellen in kinetische Energie statt, 
also eine Energieentwertung. Der kontrahierte weiter arbeitsunfahige Muskel 
gleicht einem entladenen Akkumulator. Er und nicht der ruhende Muskel ist 
in energielosem Zustande. Sauerstoffzufuhr bzw. Verbrennungsvorgange sind 
fiir die Entladung dieser Kontraktionsmaschine vallig unnatig (v. WEIZSAECKER, 
MEYERHoF). Sie dienen zur Erholung, zur Wiederaufwertung der Energie, zur 
Zuriickfiihrung des Muskels in einen energiegeladenen, wiederarbeitsfahigen 
Zustand, vergleichbar einer Wiederaufladung eines Akkumulators durch einen 
Dynamo, der von einem Verbrennungsmotor getrieben wird (Hrr.L). 

Dabei verlaufen die chemischen Umsetzungen in zwei durch chemische 
Eingriffe voneinander isolierbaren Hauptphasen, welchen auch zwei dabei 
ebenfalls trennbare Phasen der Warmeabgabe, also der Energieumsetzungen 
entsprechen. Die erste Phase ist eine solche anaerober, fermentativer Spaltungen. 
In der zweiten Phase wird ein Teil der Spaltungsprodukte oxydativ verbrannt, 
und mit der so gewonnenen erheblichen Energie wird einmal der Kontraktions
mechanismus wieder aufgeladen und zweitens noch der andere Teil der Spaltungs
produkte wieder resynthetisiert (MEYERHOF). Die oxydativen Vorgange fallen 
sicher ausschlieBlich in die Erschlaffung und Erholung. Mit der Verfeinerung 
der Methodik ist dies auch· fiir einen immer groBer werdenden Teil der anoxy
dativen Vorgange gefunden worden, so daB schon die Auffassung laut geworden 
ist, daB die chemischen Vorgange vielleicht iiberhaupt nur dem Erholungs
mechanismus dienen machten und der eigentliche Kontraktionsmechanismus 
ein rein physikalischer oder physikalisch-chemischer sei (RITCHIE). Hier ist die 
Forschung noch lebhaft im Flusse. 

Soviel ist aber jedenfalls schon klar, daB auf Grund dieser Zusammenhange 
der Muskel wenigstens bei kurzdauernden Beanspruchungen nicht durch das 
magliche AusmaB der chemischen Umsetzungen und vor allem nicht durch die 
Schwierigkeit momentaner erheblicher Sauersto£fzufuhr in seiner maximalen 
Leistungsfahigkeit beschrankt wird. Er ist dies. J;lur bei langdauernden Be
anspruchungen, bei welchen die durch die chemischen Umsetzungen diktierte 
Erholung maBgebend wird. Wie erheblich die auf diese Weise erreichte Steigerung 
der momentanen Leistungsfahigkeit ist, ergibt sich daraus, daB der ganze Mensch 
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bei kurzdauernden Beanspruchungen eine Leistung von iiber 1 Pferdestarke 
entwickeln kam)., bei langdauernden hingegen nur etwas iiber 1/10 PS. 

Auf die komplizierten Einzelheiten der chemischen Umsetzungen einzugehen, 
wiirde zu weit fiihren (neueste Zusammenfassungen bei LINDRARD, sowie LEN
HARTZ oder PARNAS), zumal hier vollends noch alles im Flusse ist. Soviel ist 
aber in den letzten Jahren klar geworden, daB es sich keinesfalls, wie man eine 
Zeitlang dachte, nur urn eine Umsetzung von Kohlehydraten handelt. Vor allem 
hat die Anschauung von der zentralen Stellung der Milchsaure vollig aufgegeben 
werden miissen. Es findet auBerdem noch eine lebhafte Umsetzung stickstoff
haltiger Stoffe wie Phosphorkreatin und Adenosinphosphorsaure statt, und 
wenn iiberhaupt chemische Umsetzungen mit dem KontraktionsprozeB direkt 
etwas zu tun haben, dann sind es diese und nicht die Bildung der Milchsaure 
(LUNDSGAARD, BETHE). AuBerdem diirfte es fiir den Abbau der Kohlehydrate 
nicht nur einen, sondern zwei Wege geben (AUBEL und SIMON, siehe dagegen 
MEYERHOF und KIESSLING), und manches spricht dafiir, daB Haltungs- und 
Bewegungsmuskeln sich in der Benutzung des einen oder des anderen Weges 
unterscheiden (FREUND, HAARMANN). Auch im Gehalt an stickstoffhaltigen 
sowie an lipoidartigen Stoffen und damit wahrscheinlich auch im Umsatz 
an solchen unterscheiden sich diese beiden Arten von Muskeln sehr wesent
lich. Dabei findet zugleich mit der postembryonalen funktionellen Diffe
renzierung dieser beiden Muskeltypen zugleich auch deren chemische statt 
(W ACHHOLDER und QUENSEL, KOSCHTOJANZ und RJABINOWSKOJA), was fiir 
den Gehalt an rotem Muskel£arbstoff vor einigen Jahren schon GUNTHER zeigte. 
Ebenso geht mit der funktionellen Entdifferenzierung und Riickkehr zum 
embryonalen Verhalten nach der Denervierung des Muskels auch die chemische 
einher (HINES und KNOWLTON). Zur naheren Erforschung der Zusammenhange 
ist hier aber noch viel systematische Arbeit unter gleichzeitiger Berucksichtigung 
chemischer und biologischer Gesichtspunkte zu leisten. Es spricht auch manches 
im Gesamtstoffwechsel des Organismus, wie z. B. das Verhalten des respira
torischen Quotienten dafiir, daB die chemischen Umsetzungen bei ausgesprochener 
Kraft- und Dauerbeanspruchung nicht identisch sind. Hier ist auch an die 
vermehrte N-Ausscheidung im Harn und an den EiweiBhunger im ersteren Falle 
und an den Kohlehydrathunger im letzteren FaIle zu erinnern. 

Was schlief31ich die Frage der Beziehungen zwischen dem gesamten Stoff
bzw. Energieumsatz und der GroBe der mechanischen Arbeitsleistung anbetrifft, 
so konnte natiirlich trotz der geschilderten komplizierten Verhii.ltnisse eine 
quantitative Proportionalitat zwischen diesen beiden bestehen. Dies ist aber 
nicht der Fall; vielmehr wiesen nicht nur NAGAYA sowie RmSSER und MIURA 
beim Skeletmuskel eine Unabhiingigkeit der GroBe der stofflichen Umsetzungen 
von der Arbeitsleistung nach und STARLING und VISSCHER sowie BOHNEN
KAMP und Mitarbeiter beim Herzen eine solche des Sauerstoffverbrauches, sondern 
auch BOHNENKAMP eine solche der Warmebildung, also des gesamten Energie
umsatzes. Dies gilt alles wohlgemerkt nur fiir die Einzelkontraktion. Variiert 
die Zahl der Einzelkontraktionen bzw. die Zahl der sie ausli:isenden Erregungen, 
wie dies bei unseren willkiirlichen Kontraktio11en der Fall ist, so steigt wenigstens 
innerhalb eines gewissen mittleren Bereiches proportional damit auch der ge
samte Umsatz. 

Nach alledem ergibt sich folgendes Bild: Wir haben zunachst einen primaren 
Erregungsvorgang (nach LINDRARD Elektrizitatsproduktion der motorischen 
Endplatte), welcher dem Alles-oder-Nichts-Gesetz gehorcht. Dieser lost einen 
Energieumsatz aus, der ebenfalls diesem Gesetz gehorcht und damit erstens 
- ob auf chemischem oder auf physikalischem oder auf physikalisch-chemischem 
Wege bleibt fraglich - einen Kontraktionsmechanismus und zweitens - diesmal 
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sicher auf chemischem Wege - ein Restitutionsmechanismus. Wieviel von der 
beim Kontraktionsmechanismus umgesetzten Gesamtenergie i~ nutzbringende 
Arbeit iiberge£iihrt wird und wieviel davon anderweitig verbraucht oder bei 
mangelhafter mechanischer Ausnutzung gleich in Form von Warme abgegeben 
wird, liegt nicht im Mechanismus selbst begriindet, sondern hangt von auBeren 
Faktoren abo Dabei sei nur noch daran erinnert, daB eine solche Warmeabgabe 
vom Standpunkte des Gesamtorganismus aus keine Vergeudung darstellt, weil 
die Muskulatur im Organismus auBer ihrer Au£gabe der mechanischen Arbeits
leistung noch die zweite wichtige Au£gabe der Beteiligung an der Warmeregulation 
durch Warmeproduktion hat, ja £ur diese den Hauptort darstellt. 

V. Starreznstande, Kontrakturen und tonische Kontraktionen. 
Es sind speziell an der Skeletmuskulatur schon £riih Kontraktionserschei

nungen beobachtet worden, welche anderer Art und Genese zu sein schienen 
als die gewohnlichen tetanischen. Fiir solche stets ausgesprochen langdauernden 
Kontraktionszustande haben sich die Bezeichnungen Starre und Kontraktur 
eingeburgert, wobei leider mit der einen oder anderen Bezeichnung ganz Ver
schiedenes, nicht Zusammengehoriges belehnt wurde. So schwer es auch sein 
mag, falsche Bezeichnungen wieder auszumerzen, sollte man dies hier doch 
versuchen, um einer sonst heillosen Begri££s- und Erkenntnisverwirrung mal 
ein Ende zu machen. Diese Verwirrung wird noch dadurch erhoht, daB man 
falschlicherweise auch rein tetanische Kontraktionen, wie Z. B. die sog. Ent
hirnungsstarre, mit solchen Bezeichnungen bedacht hat. Mit BERNSTEIN, 
RIESSER und BOTTAZZI sollte man mit dem Namen Starre ausschlieBlich irre
versible, nicht tetanische Zustandsanderungen (Dauerverkiirzungen) belehnen, 
und sollte die Bezeichnung Kontraktur fiir vollig reversible, nicht tetanische 
Kontraktionen vorbehalten. 

Danach triige die arteriosklerotische Muskelstarre, wenn man deren nicht
tetanisches Endstadium im Auge hat, ihren Namen zu Recht, wahrend Z. B. 
hemiplegische "Kontraktur" falsch ist. Auch sind die in der Narkose oder 
Hypnose zu beobachtenden "Starren", da vollig reversibel, Kontrakturen. 

Starrezustande sind demnach immer pathologische Endzustande mit, bio
logisch gesehen, stets ausgesprochener Funktionsstorung. Kontrakturen konnen 
hingegen auch physiologisch sein und konnen biologisch £unktionelle Bedeutung 
haben, wobei allerdings zu £ordern ist, daB sie ohne bleibende Schadigung des 
Muskels, insonderheit ohne jede Schadigung seiner Erregbarkeit riickgangig 
zu machen sind. Nimmt man dieses Kriterium, dann ist eine groBe Gruppe 
unbiologischer von einer ganz kleinen Gruppe anscheinend biologischer Kon
trakturen abzuteilen. SchlieBlich gibt es noch eine Gruppe von Kontrakturen, 
welche sich von den anderen dadurch unterscheiden, daB sie niemals isoliert 
au£treten, sondern immer nur im Anschlusse an Zuckungen. Sie seien darum 
mit BOTTAZZI von den echten Kontrakturen abgetrennt und als tonische Kon
traktionen bezeichnet. 

Uber die Starrezustande wissen wir so gut wie nichts, so noch nicht einmal 
mit Sicherheit, ob sie mit einer ErhOhung des Energie- und Stoffumsatzes ver
bunden sind oder nicht. Bei den Kontrakturen ist dies sicher der Fall. So ist 
bei ihnen eine Steigerung des 02-Verbrauches nachgewiesen (FENN, v. LEDEBUR) 
und, soweit man das iiberhaupt schon untersucht hat, auch eine solche der 
Warmebildung (v. NEERGARD, HARTREE und HILL). DaB keine oder nur eine 
unbetrachtliche MiIchsaurebildung ge£unden wurde (ZONDEK) spricht nicht 
mehr dagegen, nachdem auch bei der tetanhlChen Kontraktion die Milchsaure
bildung die ihr £riiher zugedachte zentrale Stellung eingebiiBt hat. Ferner 
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scheinen aIle echten Kontrakturen mit elektrischen Erscheinungen verbunden 
zu sem, aber nicht wie der Tetanus mit solchen rhythmisch oszillierender Natur, 
sondern mit der Entwicklung eines kontinuierlichen negativen Potentials 
(E. FISCHER, VERZAR, DITTLER). Es liegt nahe, daraus auf das Bestehen eines 
Erregungsvorganges zu schlieBen, der sich von demjenigen, welcher die gewohn
liche Zuckung aus16st, nur durch seine Dauerhaftigkeit unterscheidet (E. FREY, 
BERITOFF, GASSER). Dafiir lieBe sich auch anfiihren, daB entsprechend dem 
Refraktarstadium auf der Hohe der natiirlichen Erregung auch auf der Hohe 
der Kontraktur die Erregbarkeit eine minimale wird (TIEGEL). Sollte es richtig 
sein, daB die Kontraktur die Folge einer echten Erregung ist, dann unterscheidet 
sich diese von der natiirlichen tetanischen Erregung aber noch dadurch, daB 
sie sich nicht wie diese iiber den Muskel ausbreitet, sondern auf die direkt 
gereizte Stelle lokalisiert bleibt und ferner dadurch, daB sie nicht dem Alles
oder-Nichts-Gesetz gehorcht (GASSER). In dies en Punkten entspricht das Ver
halten in der Kontraktur vollkommen demjenigen der durch direkte elektrische 
Reizungen ausge16sten Muskelzuckungen (RIESSER und RICHTER). Allerdings 
sollen bei Letzteren die elektrischen Erscheinungen fehlen (HENRIQuEs und 
LIN'DHARD, GELFAN und BISHOP), was aber nicht unbestritten ist (ADRIAN). 
Nach BETHE, FRAENKEL und WILMERS sollen einige kontrakturerzeugende 
Substanzen ohne vorangehende Erregung direkt auf den contractilen Mecha
nismus wirken. In diesen Fallen scheint es sich aber immer urn nicht vollig 
reversible Zustande zu handeln, also nach obiger Definition nicht urn echte 
Kontrakturen, sondern urn starreahnliche Zustande. Komplizierend kommt 
noch hinzu, daB eine Reihe von kontrakturauslosenden Substanzen nach 
kurzer Einwirkung auch das Bindegewebe angreifen und in diesem Verkiirzungs
starren aus16sen (WEISS, FLORKIN, WOHLISCH, THAUER). Solche Mischungen 
von Kontrakturen und Starren sind natiirlich nur Kunstprodukte und bieten 
biologisch kein Interesse. 

Die einzige chemische Kontraktur, welche wirklich vollig reversibel ist, 
keine Schadigung hinterlaBt und welche auch sonst physiologisch und biologisch 
hochst bemerkenswert ist, ist diejenige auf Acetylcholin. Sie besitzt aIle die 
obengenannten Kennzeichen einer Erregungskontraktur (gesteigerler 02-Ver
brauch, gesteigerte Warmebildung und elektrisches Dauerpotential). Das 
physiologisch Bemerkenswerte ist, daB die einzelnen Muskeln oder Muskelkopfe 
verschieden auf Acetylcholin reagieren, die einen mit einer langdauernden Kon
traktur, die anderen gar nicht oder nur mit einer fliichtigeren Verkiirzung. 
SOMMERKAMP nannte die ersten "tonische" Muskeln, die zweiten "nichttonische". 
WACHHOLDER und v. LEDEBUR zeigten dann, daB die "tonischen" mit den 
Haltungsmuskeln und die "nichttonischen" mit den Bewegungsmuskeln iden
tisch sind. Es hat sich immer wieder gezeigt, daB das Verhalten eines Muskels 
dem Acetylcholin gegeniiber ein weit besseres Kennzeichen fUr die Art seiner 
biologischen Beanspruchung darstellt als die anderen Kennzeichen, welche wir 
sonst besitzen, vor allem ein besseres als seine Farbe, ob rot oder weiB (QUENSEL 
und WACHHOLDER). Die Unterschiede in der Ermiidbarkeit, die man zwischen 
Haltungs- und Bewegungsmuskeln findet (WACHHOLDER), ferner diejenigen in 
der Fahigkeit zur Superposition der Einzelzuckungen, zum echten Tetanus 
(WACHHOLDER) und auch chemische Unterschiede sind an die Unterschiede in 
der Reaktionsfahigkeit auf Acetylcholin gekoppelt (QUENSEL und W ACHHOLDER). 
KRUGER und Mitarbeiter glauben, daB es sich urn zwei getrennte Arlen von 
Muskelfasern handelt, die sich im histologischen Querschnitte an einer 
Saulchen- bzw. Fibrillenfelderung unterscheiden lassen. Hiergegen spricht 
aber sehr, daB beim Frosch (WACHHOLDER und NOTHMANN) und auch beim 
Igel und Hamster (WACHHOLDER und v. LEDEBUR) im Sommer vollig "nicht-
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tonische" Muskeln im Winter ebenfalls "tonisch" werden und daB sich diese 
jahreszeitlichen Schwankungen kiinstlich in wenigen Tagen nachahmen lassen. 
Es kann sich danach nur urn wandelbare funktionelle Unterschiede innerhalb 
einer einzigen Art von Muskeln handeln. 1m Ubrigen findet man vergleichend 
physiologisch durchaus nicht bei allen Haltungsmuskeln eine Saulchen- und 
bei allen Bewegungsmuskeln eine Fibrillenfelderung (s. S. 3). 1m fetalen 
Leben reagieren noch aIle Skeletmuskeln der Saugetiere ausgesprochen "tonisch" 
(RUECKERT), und postembryonal tritt dann die obige Differenzierung im Ver
halten gegeniiber dem Acetylcholin ein, und zwar etwa gleichzeitig mit der 
Herausbildung anderer charakteristischer Unterschiede zwischen Haltungs
und Bewegungsmuskeln (QUENSEL und WACHHOLDER). Auch die Wiederent
differenzierung nach der Nervendurchschneidung fehlt nicht und sie verlauft 
in dem Sinne, daB dann aIle Muskeln wieder stark "tonisch" werden, wie sie es 
im fetalen Zustande waren (DALE und GASSER). 

Charakteristischerweise findet sich mit der Fahigkeit zur Acetylcholin
kontraktur immer auch die Fahigkeit zu der einzigen anderen wirklich echten, 
d. h. ohne bleibenden Schaden reversiblen Kontraktur, die wir sonst noch 
kennen, gekoppelt, namlich mit der Fahigkeit zur Dauerkontraktion wahrend 
des DurchflieBens eines konstanten Stromes (RUECKERT, s. auch ROBERTS, 
LUDANYI). Ebenso findet sich charakteristischerweise auch eine Koppelung 
zwischen der Fahigkeit zur Acetylcholinkontraktur und der Fahigkeit zur 
tonischen Nachkontraktion nach einer Zuckung (WACHHOLDER). Dies trifft 
sowohl fUr die unmittelbar nach einer Zuckung sich entwickelnde sog. TIEGEL
sche Kontraktur zu als auch fUr die nach langerer Reizung entstehende Er
miidungskontraktur. 

Diese tonischen Nachkontraktionen nach einer Zuckung oder einem Tetanus 
sind dadurch fUr den Neurologen von besonderem Interesse geworden, weil 
nach SCHAEFFER und nach BREMER die myotonische Kontraktur eine solche 
tonische Nachkontraktion ist. SCHAEFFER zeigte, daB man sie nicht einfach 
als eine Nachdauer der Kontraktion nach willkiirlicher Innervation ansehen 
darf, sondern daB sie eine eigene neue Kontraktionserscheinung darsteIlt, und 
zwar keine reflektorische (GREGOR und SOHILDER), sondern eine rein myogene. 
Es finden sich aIlerdings rhythmische Aktionsstrome, diese sind aber nur einer 
tetanischen Uberlagerung der eigentlichen tonischen Kontraktion zuzuschreiben. 
Dasselbe gilt auch fUr die bei der TIEGELSchen Kontraktur zu findenden Aktions. 
strome (SOHAEFFER); denn sie kann auch ohne solche beobachtet werden (BERr
TOFF, BREMER). SOHAEFFER sucht aIle Eigentiimlichkeiten der myotonischen 
Kontraktur von der BOTTAzzrschen Grundauffassung aus zu erklaren, daB die 
Kontrakturen und tonischen Kontraktionen auf einer besonderen Verkiirzungs
fahigkeit des Sarkoplasmas beruhen (s. auch PASSLER). Uber Stiitzen fUr die 
gegenteilige Ansicht, daB diese (und im besonderen die Acetylcholinkontraktur) 
auf der Tatigkeit des gleichen fibrillaren Apparates beruhen wie die tetanische 
Kontraktion siehe HESS und v. NEERGARD sowie WAOHHOLDER. Eine end
giiltige Entscheidung zwischen diesen beiden Auffassungen kann zur Zeit noch 
nicht gefallt werden (s. S. 4). BREMER fUhrt fiir die letztere Moglichkeit 
an, daB die tonische Kontraktion auch durch eine Summation von ganz ge
wohnlichen Nervenerregungen ausgelOst werden kann. Nach BOTTAzzr ist aber 
auch dies mit der Theorie der Sarkoplasmakontraktion vereinbar. Wie dem 
auch sein mag, jedenfalls ist der Befund von BREMER an und fUr sich be
deutungsvoll, liefert er doch erst den Beweis, daB solche tonische Kontraktionen 
nicht nur Kunstprodukte infolge iiberstarker direkter Reizung sind, sondern daB 
wirklich auch die natiirlichen Erregungen imstande sind, sie auszulosen, sofern 
nur die entsprechenden Vorbedingungen im Muskel gegeben sind. Die BREMER-
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schen Versuche zeigen weiterhin, daB diese Vorbedingungen nicht nur erst bei be
sonders pathologisch veranderten Muskeln, wie z. B. in der Myotonie, gegeben 
sind, sondern schon bei ganz normalen Muskeln. BOTTAZZI hatte dies ubrigens 
schon fruher aus entsprechenden Befunden am Phrenicus-Zwerchfellpraparat 
von Saugetieren gefolgert. 

Wenn somit die tonischen Kontraktionen unter physiologischen Verhaltnissen 
vorhanden sein konnen, kommt ihnen dann auch biologisch eine Bedeutung zu, 
und welche 1 BOTTAZZI glaubt, daB ihnen ganz allgemein die Aufgabe zukomme 
als eine dauernde Stutze in der tetanischen Verkurzung zu diesen. v. FREY 
zeigte auch schon, daB sie dazu in der Tat imstande sein konnen. Sie sind es 
aber nach WACHHOLDER nur bei den "tonischen" Haltungsmuskeln, nicht 
dagegen bei den "nichttonischen" Bewegungsmuskeln. Es gehort demnach 
noch ein unbekannter Faktor dazu, den die ersteren besitzen mussen und der 
sie erst unterstutzungsfahig macht und der den Letzteren abgeht. Eine solche 
Unterstutzung ist ferner wahrscheinlich nur fur die Erreichung einer maximalen 
Verkurzung moglich, nicht fUr die Spannungsentwicklung; denn es ist eine 
Merkwurdigkeit der tonischen Kontraktionen, daB in ihnen im Verhaltnis zur 
Verkurzung· auffallend geringe Spannungen entwickelt werden (BREMER). Dies 
trifft auch fur die meisten chemischen Kontrakturen zu (BETHE, SCHWENKER). 
Eine Ausnahme macht wiederum nur Acetylcholinkontraktur (NOTHMANN). In 
diesem Zusammenhange ist es bemerkenswert, daB aus den tonischen Halte
muskeln viel mehr an einer acetylcholinartigen Substanz gewonnen werden 
kann als aus den "nichttonischen" Bewegungsmuskeln (PLATTNER). Ob aber 
bei den naturlichen Betatigungen der Muskeln eine Acetylcholinabspaltung 
(wenn uberhaupt, s. S. 14) in dem Umfange stattfindet, daB eine zur 
Kontrakturaus16sung notwendige Konzentration erreicht wird, ist sehr frag
lich. Eher durfte dies schon fur die viel schwacheren Konzentrationen der 
Fall sein, welche notig sind, um stark ermudungsverzogernd zu wirken 
(0. WEBER). 

Auf keinen Fall aber kommt die Acetylcholinkontraktur, wie uberhaupt 
irgendeine der bekannten tonischen Kontraktionserscheinungen als Unterlage 
fur eine getrennte, durch besondere 6konomie sich auszeichnende Haltungs
funktion in Frage, fur einen energielosen Sperrtonus. Das schlieBt der Nachweis 
von einem ebenso hohen 02-Verbrauch und einer ebenso hohen Warmeproduktion 
und Ermudung, wie sie bei gleichstarker tetanischer Spannungsentwicklung 
statthaben, vollig aus (v. LEDEBUR, V. NEERGARD). Wenn man die durch das 
Kontrakturvermogen erwiesene Fahigkeit unserer Skeletmuskeln zu relativ 
langdauernden, nicht tetanischen Verkurzungen mit dem "Tonus" unbedingt 
in Beziehung bringen mochte, dann kann man es nicht mit dem "Sperrtonus", 
sondern nur mit dem von LANGELAAN und RIESSER davon als "contractiler 
Tonus" unterschiedenen tun. Es scheint mir aber, daB damit nichts gewonnen 
wiirde, sondern daB man vielmehr im Interesse der so dringend notwendigen 
Bereinigung und Klarung des Tonusbegriffes die Bezeichnung "contractiler 
Tonus" besser ebenso vermeiden sollte wie die Bezeichnung "plastischer Tonus", 
und daB man lieber einfach nur von Kontrakturvermogen und von Plastizitat 
reden sollte. Das Wort "Tonus" sollte man ausschlieBlich fur den sog. Sperr
tonus vorbehalten, d. h. fur eine Fahigkeit zur energie- und stoffwechsellosen 
und damit unermudbaren Spannungsentwicklung. Eine solche Fahigkeit ist 
aber, nachdem nun auch noch die Kontraktur als Grundlage dafur fortgefallen 
ist, vollig hypothetisch geworden. Ubrigens scheint, daB auch die bisher eifrigsten 
Verfechter einer solchen Fahigkeit (Schule von V. UEXKULL [SUSSNER und 
HEINRICH]) sich neuerdings davon uberzeugt haben, daB sie wenigstens normaler
weise beim Menschen sicher nicht vorhanden ist. 

Handbuch der Neurologie. II. 3 
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Allgemeine l\luskelmechanik. 
Von RUDOLF MAIR-Berlin. 

Mit 22 Abbildungen. 

Einleitung. 

Der Abschnitt uber allgemeine Muskelmechanik wurde von dem Gesichts
punkt aus behandelt, in maglichst einfacher Weise die Grundgesetze darzutun, 
die bei der Beurteilung von Muskelwirkungen berucksichtigt werden miissen. 
Erst aus einem Einblick in die allgemeine Muskelmechanik lassen sich die 
Schwierigkeiten ermessen, die nicht nur bei der Bestimmung der Wirkungs
weise einzelner Muskeln, sondern vor allem bei muskelmechanischen Erklarungs
versuchen von Bewegungen bestehen. Auch die schein bar einfachste Bewegung 
ist ein derart verwickelter Vorgang, daB eine erschapfende Analyse heute noch 
nicht maglich ist, denn es sind immer mindestens zwei Arten von Kraften, die 
am Gliedersystem sich auswirken, die Schwerkraft und die Muskelkraft. Da 
ferner die meisten unserer Gelenke mehr als einen Freiheitsgrad haben, also 
nicht zwangslaufig sind wie die Scharniergelenke, wirkt sich ein Muskel je nach 
der augenblicklichen Stellung des Gelenkes verschieden aus, worauf R. FICK 
in seinem Handbuch aufs eindringlichste hinweist. Da un sere Glieder zusammen
hangende Ketten bilden, beeinflussen sie sich gegenseitig in der Bewegung 
schon durch das bloBe Wirken der Schwerkraft auf die Einzelglieder. Aber wir 
haben nicht nur Gliederkotten, sondern auch Muskelketten, so daB bei einer 
Bowegung Muskeln nicht nur aktiv, sondern auch passiv in Anspruch genommen 
werden, nicht nur etwa die Antagonisten einer Bewegung, sondern auch auf der 
Bewegungsseite liegende Muskeln. Wenn z. B. das Kniegelenk bewegt wird, 
so wird auch das Huft- und Sprunggelenk beeinfluBt und aIle uber diese Gelenke 
hinwegziehenden Muskeln; boi den einen nahern sich Ursprung und Ansatz, 
bei den anderen entfernen sich die beiden Haftstellen (muskulare Koordination, 
v. BAEYER). Jede Bewegung stellt auBerdem eine Starung des am Beginn der 
Bewegung herrschenden Gleichgewichtszustandes dar und verlangt daher 
den vielfach unbewuBten Einsatz einer Reihe von Muskeln zur Aufrechterhaltung 
der neuen Gewichtsverteilung. Zur Schwerkraft und Muskelkraft treten nicht 
selten noch auBere Widerstande hinzu, die neue Krafte darstellen und daher 
die Wirkungsweise der Muskeln nach Richtung und Beschleunigung beein
flussen. Es ist also haufig ein sehr verwickeltes Spiel von Kriiften zu heruck
sichtigen, wenn eine Bewegung muskelmechanisch zerlegt werden solI. 

Bei der Beurteilung der Muskelwirkung am Lebenden spielt der Zustand 
der Muskeln eine wesentliche Rolle. Ein Muskel in Spannung fUhlt sich hart an 
und die Harte nimmt mit der Spannung zu. Diese Harte des gespannten Muskels 
wird immer wieder mit Kontraktion verwechselt. Hart kann sich ein kontra
hierter und ein passiv gedehnter Muskel anfUhlen, die Harte hangt yom Willens
einfluB ab, dem der Muskel augenblicklich untersteht bzw. yom Widerstand, 
gegen den er eingesetzt wird. Der Vorgang der Kontraktion ist immer mit 
Bewegung verbunden, der Zustand der Spannung braucht nicht mit Bewegung 
verbunden zu sein, sondern kann auch zur Erhaltung eines Gleichgewichts-
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also Ruhezustandes aufgewendet werden. Die Verwechslung von Kontraktion 
und Spannung ist ein dauernd sprudelnder Quell von Irrtumern bis zur paradoxen 
Vorstellung "einer mit Kontraktion verbundenen Dehnung". Wurde man statt 
Kontraktion das weniger gewaltsam klingende Wort Verkurzung gebrauchen, 
dann gabe es vielleicht weniger MiBverstandnisse. Kontraktion ist ein Vorgang, 
Spannung ein Zustand. Ein gedehnter Muskel fuhlt sich immer etwas fest an, 
ein sich kontrahierender oder ein kontrahierter Muskel kann ganz weich sein 
oder hart. 

Die Schwierigkeiten des Gebietes bringen es offenbar mit sich, daB das 
Schrifttum daruber so wenig umfangreich ist. BORELLI gab im dritten Viertel 
des 17. Jahrhunderts durch sein Werk "De motu animalium" einen vergeblichen 
AnstoB zur naheren Beschaftigung mit diesem Gegenstand. Fast ein Jahr
hundert spater leitete A. FICK mit seinen Untersuchungen uber die Drehungs
momente der Oberschenkelmuskeln eine Zeit lebhafterer Tatigkeit auf diesem 
Gebiete ein und wurde damit zum eigentlichen Begriinder der Muskelmechanik. 
Zusammenhangende Darstellungen gab dann A. FICK in seiner "Medizinischen 
Physik", O. FISCHER in seinen "Grundlagen fur eine Mechanik der lebenden 
Karper". Leichter verstandlich sind die Ausfiihrungen in O. FISCHERS "Medi
zinische Physik", in STRASSERS Handbuch und im Handbuch von R. FICK, 
in dem eine besonders leicht faBliche Form der Darstellung gefunden wurde. 

Wenn sich die folgenden Darlegungen aufs engste an O. FISCHER und ganz 
besonders an die Arbeiten meines Lehrers R. FICK anschlieBen, dann ist das 
wohl eine Selbstverstandlichkeit und bedarf daher im einzelnen nicht immer 
eines besonderen Hinweises. Ein Entweder-oder gibt es auf dem Gebiete der 
Muskelmechanik eigentlich nicht, sondern nur ein Wissen oder Nichtwissen: 
dieses beherrscht allerdings heute noch das Feld, besonders auf dem Gebiet der 
Erfassung der V organge am Lebenden. 

I. Allgemeiner Teil. 
Begriffsbestimmung. Die Muskelmechanik (Kinetik) ist die Lehre yom 

"mechanischen Effekt der Muskelkontraktion, also der Bewegungs- und Gleich
gewichtszustande, welche dem menschlichen oder allgemein tierischen Karper 
durch die Muskeln im Verein mit anderen Kraften erteilt werden" (0. FISCHER) . 
.AuBere und innere Krafte sind es, die auf unseren Karper einwirken. Unter 
den auBeren Kraften ist es vor allem die Schwerkraft, die auf den ganzen Karper 
und jeden einzelnen Karperteil einwirkt, dazu kommen Widerstande anderer 
Karper durch Druck, Reibung usw. Diesen auBeren Kraften stehen die inneren 
gegenuber, die Eigenkrafte des Organismus, die Muskelkraft, die Banderspan
nungen, Gewebespannungen usw. Niemals ist der Karper seinen inneren Kraften 
allein ausgesetzt, immer wirken auBere und innere Krafte zusammen. 

Von den auBeren Kraften ist nur die Schwerkraft einer Bestimmung von 
vornherein zuganglich, wah rend sich die GraBen der Einwirkung anderer auBerer 
Krafte erst im Laufe der Bewegung ergeben. Bei der Bestimmung der Wirkung 
der Schwerkraft ist zu berucksichtigen, daB wir es bei unserem Karper nicht 
mit einer einzigen starren Masse zu tun haben, sondern mit einer Reihe durch 
Gelenke miteinander verbundener Teilmassen, einem Gliedersystem. Es genugt 
daher nicht den Schwerpunkt der Gesamtmasse zu ermitteln, sondern es mussen 
die einzelnen Teilmassen berucksichtigt werden, da jede Teilmasse durch ihre 
gelenkige Verbindung mit den ubrigen Teilen auch auf aUe anderen Teilmassen 
und damit auf die Gesamtmasse wirkt. 

Bei der Schwerpunktbestimmung der einzelnen Karperteile lauft allerdings 
ein Fehler unter, der unvermeidlich ist und sich auch jeder Nachprufung entzieht. 
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Die einzelnen Glieder des Korpers sind nicht Maschinenteile von unverander
licher Gestalt und ein fUr aHemal £estliegendem Schwerpunkt, sondern ihre 
Gestalt und sogar ihre Masse und Massenverteilung sind £ortwahrenden Ande
rungen unterworfen durch die in ihnen sich abspielenden Lebensvorgiinge. Will 
man also die einzelnen Korperglieder fUr die Mechanik zuganglich machen, 
so muB man von diesen unvermeidbaren Veranderungen absehen und die ein
zelnen Glieder als starre Massen auffassen. Unter dieser Voraussetzung lassen 
sich, wie O. FISCHER gezeigt hat, Masse und Schwerpunktlage jedes Korperteiles 
bestimmen. Fur die Wirkung eines Muskels kommt aber auch noch die Vertei
lung der Masse innerhalb eines Gliedes in Betracht, da durch den Abstand der 
Massenteilchen von der Drehungsachse der "Tragheitswiderstand" oder das 
"Tragheitsmoment" sich andert. Je groBer der Tragheitsradius eines Massen
teilchens, desto groBer sein Tragheitswiderstand. A. FICK hat bereits darauf 
aufmerksam gemacht, daB der Tragheitswiderstand der menschlichen Glieder 
ziemlich groB ist. 

Kennt man nun von einem starren Korper die MassengroBe, die Schwer
punktlage und die GroBe der Tragheitsmomente fur alle Achsen durch den 
Schwerpunkt, dann ist er fur die Mechanik hinreichend bekannt. 

Die inneren Krafte, welche bei den stat is chen oder Halteleistungen - wie 
R. FICK sie nennt - und den Bewegungen die Hauptrolle spielen, werden von 
den Muskeln geliefert. Bei den Halteleistungen mogen da und dort die Bander 
eine nicht unbedeutende Rolle spielen, auch beim Ruckbewegen aus einer 
auBersten Grenzstellung wird die Banderspannung besonders bei elastischen 
Bandern nicht auBer acht zu lassen sein, aber die eigentliche Kraftquelle der 
Bewegung wird immer die Muskulatur bleiben. Dabei wird die im Muskel 
durch die Zusammenziehung erzeugte Spannung und Kraftentfaltung als etwas 
Gegebenes betrachtet, der physiologische Vorgang selbst spielt fur die Muskel
mechanik keine Rolle. 

Eine oft iibersehene oder auch miBverstandene TatsachemuB bei der Unter
suchung der Muskelwirkung immer vor Augen gehalten werden: die inneren 
Kriifte des Organismus, die durch die Muskelspannung ausgelost werden, treten 
immer paarweise auf, d. h. ein sich zusammenziehender oder in Spannung befind
licher Muskel zieht sowohl yom Ansatz zum Ursprung hin als auch yom Ursprung 
zum Ansatz, er sucht mit zwei gleichgroBen, aber entgegengesetzt gerichteten 
Kraften die beiden Haftstellen einander zu nahern. Wenn in den Lehrbiichern 
die Muskelwirkung vielfach anders dargestellt wird,so gilt diese Darstellung 
nur unter ganz bestimmten vereinfachenden Voraussetzungen. Der M. brachialis 
z. B. beugt den Unterarm gegen den Oberarm nur unter der Voraussetzung, 
daB der Oberarm durch innere oder auBere Krafte festgehalten wird, sonst 
bewegt der M. brachial is auch den Oberarm gegen den Unterarm und bewegt 
somit das Schultergelenk, obwohl er gar nicht iiber dieses Gelenk hinwegzieht. 
Ob die auf beide Glieder mit genau derselben GroBe einwirkende Muskelkraft 
auch an beiden Gliedern dieselbe GroBe der Bewegung hervorruft, ist wieder 
eine andere Frage. Wieweit die Schwere hemmend oder fordernd auf die yom 
Muskel ausgelOste Bewegung einzuwirken versucht, ist wieder ein anderer 
Gesichtspunkt, der berucksichtigt werden muB. 

Zweierlei Aufgaben sind es, die die Muskelmechanik zu losen bestrebt ist. 
Die Untersuchungen, welche sich mit den Ruhe- bzw. Gleichgewichtszustanden 
befassen, sind das Gebiet der Muskelstatik; die Ermittlungen der Bewegungen 
und deren gegenseitige Abhangigkeit und die Untersuchungen des Zusammen
spiels der inneren und auBeren Krafte bei den Bewegungen gehoren der Muskel
dynamik an. 
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Zugrichtung und SpannungsgroBe. Die Muskeln sind die Kraftquellen, 
die Motoren des menschlichen Korpers. Ihre Wirkung kann sich in der ver
schiedensten Art auBern. Entweder sie leisten durch ihre Zusammenziehung 
mechanische Arbeit durch Hervorrufen einer Bewegung gegen die Schwere 
oder andere Krafte, oder sie setzen durch ihre Spannung einer von auBen ein
wirkenden Kraft einen Widerstand entgegen, d. h. sie verhindern eine Bewegung, 
was man nicht ganz glucklich oft als statische Arbeit bezcichnet hat. Man 
spricht in einem solchen FaIle besser und yom physikalischen Standpunkt 
aus richtiger wohl von "Halteleistungen" (R. FICK), die von einer voriiber
gehenden Beanspruchung des Muskels bis zu "Dauerleistungen" gehen konnen 1. 

Es geht aber nicht an, die Muskeln etwa in Halte- und Bewegungsmuskeln ein
zuteilen, wie man es mitunter horen kann, denn jedem Muskel kommen beide 
Fahigkeiten zu und wir nutzen sie auch wahlweise im Leben aus 2. Man konnte 
hochstens sagen, im gewohnlichen Leben verwenden wir die eine Muskelgruppe 
mehr fur Halteleistungen, die andere mehr fur Bewegungen. Ja es gibt zweifellos 
auch Ubergange zwischen diesen beiden Grenzfallen von Leistungsarten. Es 
sind das Muskeln, die wir nicht so sehr zur Bewegung, die ihrer Lage zum Gelenk 
entspricht, ausnutzen, als vielmehr, urn die entgegengesetzte Bewegung, die 
von anderen Kraften ausge16st wird, durch jederzeit bereiten Widerstand zu 
fuhren (M. flex. hall. long. z. B. s. MAIR: Beitrage zur Muskelmechanik). 

Mag man nun die eine oder andere Wirkungsart im Auge haben, immer 
bleibt zu erwagen, daB wir es bei der Beurteilung der Muskelwirkung nicht 
schlechthin mit den anatomischen Muskeln zu tun haben, sondern mit motori
schen bzw. mechanischen Einheiten. Als motorische Einheiten werden die Muskel
bundel aufgefaBt, fur die sich eine gemeinsame Zugrichtung urn eine bestimmte 
Drehungsachse angeben liiBt. 

Am einfachsten liegt die Bestimmung der Zugrichtung bei einem Muskel, 
der sich bei allen Stellungen seines Ursprungs- und Ansatzgliedes geradlinig 
ausspannt. Verbindet man in einem solchen FaIle die Mitte des Ursprungs
feldes mit der Mitte des Ansatzfeldes, so gibt diese Verbindungslinie die Zug
richtung, die Muskelresultante (R. FICK) an (Abb. la). Schon daraus kann man 
erkennen, daB die Muskeln der anatomischen Nomenklatur gar nicht selten 
mehrere mechanische Einheiten enthalten, indem sie verschiedene Zugrichtungen 
zu einer Drehungsachse umfassen. Die Bundel eines nach der anatomischen 
Benennung einheitlichen Muskels konnen sogar so urn eine Drehungsachse 
gelagert sein, daB ein und derselbe Muskel Bewegungen in zwei einander ent
gegengesetzten Richtungen ausfuhren kann, also sein eigener Gegenwirker 
(Antagonist) ist. Auch kreuzen konnen sich die Zugrichtungen in einem Muskel, 
wie z. B. die Zugrichtung der Pars clavicularis und abdominalis im groBen 
Brustmuskel (Abb. Ib, lc u. 3b). Spannt sich ein Muskel aber nicht geradlinig 
aus, sondern wird er in seinem Verlauf durch Knochenvorsprunge, Bandschleifen 
oder dergleichen aus der geraden Richtung abgelenkt, dann wird auch die 
Zugrichtung eine andere. Wir erhalten dann als Zugrichtung die Gerade, die 
sich von der Mitte des Ansatzfeldes zum Mittelpunkt der Sehne oder des Muskel
querschnittes an der Ablenkungsstelle ziehen laBt oder auch von diesem Punkt 
der Ablenkungsstelle zum Mittelpunkt des Ursprungsfeldes. Nur dieses Stuck 

1 Allerdings ist auch der Begriff "Leistung" in der Physik fest umrissen: Leistung ist 
die Arbeit in der Zeiteinheit. Man wiirde vielleieht am zweekmaBigsten sagen: Arbeit mit 
Verkiirzung und Arbeit ohne Verkiirzung, denn daB der Muskel aueh ohne Verkiirzung 
Arbeit im volkstiimliehen Sinne zu leisten vermag, ist ja unbestritten. 

2 Denn, wenn ieh z. B. ein Gewieht hebe, so leiste ieh mit den entspreehenden Muskeln 
meehanische Arbeit, halte ieh nun in einer bestimmten Lage das Gewieht fest, so maehe ieh 
das im groBen und ganzen mit denselben Muskeln, mit denen ieh die Bewegung ausgefiihrt 
habe, ieh vollbringe eine Halteleistung. 
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ist dann die "mafJgebende Strecke", wie es R. FICK genannt hat (Abb. Id). Diese 
Strecke kann oft weit ab vom Muskelbauch liegen, sie liegt im Gebiet des zu be
dienenden Gelenkes, wahrend der Motor, der Muskelbauch, weit entfernt und in 
ganz anderer Richtung liegt. Die Kraftrichtung wird von der Lagerung des 
Treibriemens bestimmt, die KraftgrofJe von der Kraftquelle, dem Muskelbauch. 
Durch diese Unabhangigkeit der Kraftrichtung von der Kraftquelle ergibt sich 
auch die Moglichkeit der zweckmaBigsten Anordnung der Muskulatur an den 
menschlichen und uberhaupt tierischen Gliedern, das Schlankerwerden der 
Glieder vom Stamm gegen das Endglied hin, das Zusammendrangen der Massen 
gegen die Drehungsachse des Gliedes (A. E. FICK). 

Da die eigentliche motorische Einheit die Muskelfaser darstellt, hangt die 
mogliche Kraftleistung eines Muskels, die Gro{3e der Muskelresultante , von der 

Abb. 1 a-d. a Zugrichtung in einem geradlinig ausgespannten Muske!. b Antagonistische Zug
richtungen im Deltamuske!. c Gekreuzte Zugrichtungen im gro/3en Brustmuskel. d Ablenkung 

der Zugrichtung im Quadriceps fern. 

Summe seiner motorischen Einheiten ab, und zwar von den motorischen Ein
heiten, die nebeneinander geschaltet sind. Schon seit langem vergleicht man die 
Muskelfaser mit einem gespannten Gummifaden. Zwei Gummifaden haben selbst
verstandlich mir dann eine doppelte Spannung bzw. Tragfahigkeit, wenn man 
sie nebeneinander anbringt und nicht hintereinander. Bei der Nebeneinander
schaltung hangt dann die Last tatsachlich an zwei Faden oder, wie man auch 
sagen kann, bei zwei nebeneinander geschalteten Faden tragt jeder nur die 
halbe Last. Durch Hintereinanderschaltung wird der Faden zwar langer, abel' 
nicht dicker, sein Tragvermogen hat sich durch den zweiten Faden nicht erhoht, 
sondern nul' die DehnungsgroGe. So ist es auch beim Muskel. Fasern, die hinter
einander geschaltet sind, vergroGern nul' die Dehnungs- bzw. Zusammenziehungs
graGe, nicht aber die Kontraktionskraft, die mogliche Arbeitsleistung. 1m Karpel' 
kommen Muskeln beiderlei Art vor: del' gerade Bauchmuskel hat hintereinander 
geschaltete Fasern, nach den Untersuchungen R. FICKS teilweise auch der 
Schollenmuskel, auch am Halbsehnigen des Oberschenkels bedingt die sehnige 
Einstrahlung eine teilweise Hinter- bzw. trbereinanderschaltung del' Fasern. 
Meist zeigen die Muskeln allerdings die Nebeneinanderschaltung. Es kommt 
also fur die Beurteilung der Spannungsgro{3e eines Muskels nur die Dicke des 
Muskels in Frage nicht aber die Lange. Unter Dicke des Muskels ist die Summe 
del' Querschnitte samtlicher Muskelfasern zu verstehen, wenn es sich urn Neben
einanderschaltung handelt. Bei Hinter- oder trbereinanderschaltung diirfen 
die Fasern naturlich nur einmal gezahlt werden, also beim geraden Bauch
muskel z. B. nur die QuerschnittsgroGe zwischen zwei sehnigen Einstrahlungen 
oder das Querschnittsmittel samtlicher Einzelabschnitte. An dieser Forderung 
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andert auch die Tatsache nichts, daB nicht aIle Fasern an einer sehnigen Ein
strahlung unterbrochen werden, sondern manche Fasern erst zur iibernachsten 
sehnigen Einstrahlung ziehen, das ware nur etwa bei Beurteilung der Faserlange 
zu beriicksichtigen. 

Die Summe aZZer Faserquerschnitte (mit der bei Hintereinanderschaltung 
gebotenen Einschrankung) stellt den "physiologischen Querschnitt" des Muskels 
dar. Bei spindelformigen Muskeln (Biceps) oder parallelfaserigen (platte Bauch
muskeln) fallt der physiologische Querschnitt mit dem "anatomischen" zu
sammen, d. h. ein senkrecht zur Faserrichtung an der dicksten Stelle des Muskels 
gefiihrter Schnitt trifft aIle Muskelfasern. 

Nicht so einfach ist die Bestimmung des physiologischen Querschnittes 
bei den einfach- oder doppeltgefiederten Muskeln. Hier wiirde ein Querschnitt 
an der dicksten Stelle durchaus nicht aIle Muskelfasern treffen, sondern unter 
Umstanden nur einen geringen Bruchteil. Es ist also der Schnitt so zu fiihren, 
daB er aIle Faserbiindel senkrecht trifft; bei doppeltgefiederten Muskeln kann 
dabei eine bogenformige Schnittlinie herauskommen. Nur wenn die Fiederung 
recht steil ist, also die Muskelfaserrichtung sich der Sehnenrichtung sehr stark 
nahert und die Fiederung sich auf eine nicht zu lange Strecke erstreckt, fallt 
auch beim gefiederten Muskel der physiologische Querschnitt ohne allzugroBe 
Fehler mit dem anatomischen zusammen. 

FUr die Messung der Querschnittgrof3e sind verschiedene Verfahren angegeben 
worden. Das einfachste, schnellste und zweckmaBigste Verfahren ist das von 
BUCHNER. In ein Brett werden mehrere Kerben von bestimmter Breite und 
Tiefe geschnitten. z. B. die erste Kerbe 1/2 cm breit, die zweite 1 cm und die 
dritte 2 cm. Wenn die Kerben 10 cm tief sind, entspricht die erste einem Quer
schnitt von 5 qcm, die zweite von 10 qcm und die dritte von 20 qcm. Wenn 
man die Rander der Kerben noch mit einem entsprechenden LangenmaBstab 
versieht, kann man den Querschnitt eines zu messenden Muskels direkt ablesen, 
wenn man ihn in eine der Kerben einlegt, so daB er den Wanden iiberall anliegt 
und auch auf der freien Seite eben begrenzt ist (Abb. 2a und 2b). Die direkte 
Zahlung der Fasern ware das genaueste Verfahren, wenn es sich darum handeln 
sollte, Vergleiche iiber die Kraft verschiedener Muskeln anzustellen 1. 

Bei allen diesen Untersuchungen hat man sich aber immei vor Augen zu 
halten, daB von Mensch zu Mensch auBerordentlich groBe Unterschiede bestehen 
und mit solchen Messungen nur die Mengenunterschiede, nicht aber die Ver
schiedenheiten im inneren Gehalt, die Qualitaten, erfaBt werden konnen. Es 
diirfte wohl keinem Zweifel unterliegen, daB die nicht meB-, zahl- und wagbaren 
Unterschiede nicht minder groB sind zwischen Mensch und Mensch wie die rein 
auBerlichen Verschiedenheiten. Daher betont R. FICK ausdriicklich, daB es 
sich nur urn ganz ungenaue Schatzungen handeln kann, wenn es gilt, die Gesamt
kraft eines Muskels zu berechnen. Es bestehen sogar Verschiedenheiten beim 
selben Menschen unter den verschiedenen Muskelgruppen, Arm, Bein usw. 
Wie R. FICK schon immer betont hat, ist auch die Stimmung von maBgeblichem 
EinfluB, besonders in der Angst kann die Muskelkraft zu ungeahnten Hochst
leistungen fahig sein. 

Die QuerschnittsgroBe dient namlich zur Ermittlung der Spannungsgrof3e 
eines Muskels. Aus verschiedensten Beobachtungen hat sich ergeben, daB die 
SpannungsgroBe von 1 qcm Muskelquerschnitt bei mittlerer Gelenkstellung 
und starkstem Willensaufwand (Innervation) etwa 10 kg betragt. Man nennt 
sie die Muskelkrafteinheit (R. FICK) oder absolute Muskelkraft. Sie stellt nur 

1 Gefiederte Muskeln miissen zuerst aufgefasert werden, urn eine miiglichst genaue 
QuerschnittsgriiBe zu bekommen, wahrend andere Muskeln ganz oder in Teilstiicken in die 

• MeBgabel eingelegt werden kiinnen. 
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einen Mittelwert dar, denn die Spannung eines Muskels andert sich ja mit seiner 
Dehnung bzw. Zusammenziehung; sie hat aber den Vorteil der bequemen 
Anwendung bei Schatzungen und Berechnungen und diirfte yom wahren 
Durchschnittswert nach oben oder unten wenig abweichen. Die von physio
logischer Seite angegebene Zahl 11,1 scheint zwar genauer zu sein, bestimmt 
ist sie unhandlicher. QuerschnittsgroBe in Quadratzentimeter X 10 ergibt also 
die SpannungsgrofJe eines Muskels bei mittlerer Gelenkstellung und starkstem 
Willensaufwand. 

VerkurzungsgrofJe. Bei unverletztem Gelenkapparat und normal wirkenden 
Antagonisten stehen die groBte Dehnungslange und die groBtmogliche Ver
kiirzung eines Muskels in einem bestimmten Verhaltnis zueinander. Nach dem 

a 
Abb. 2a und b. a MeJ3brett nach BUCHNER, b mit eingelegtcn Muskelbiindeln. 

WEBER-FICKschen Gesetz betragt die kiirzeste Lange etwa gerade die Halfte 
der Lange, die der Muskel in der antagonistischen Stellung des Gelenkes hat. 
Vor aHem gilt das Gesetz bei den eingelenkigen Muskeln, es kann aber, wie 
A. FICK auseinandergesetzt hat, auch bei den mehrgelenkigen Muskeln als zu
treffend betrachtet werden, wenn man nur dabei beriicksichtigt, daB die auBerste 
Grenzlage der iibersprungenen Gelenke, bei der Ansatz und Ursprung am 
meisten einander genahert sind, gewohnlich gar nicht vorkommt. Es sind das 
vielleicht Bewegungszusammenstellungen, die keinen Nutzwert haben und aktiv 
daher gar nicht ausgefiihrt werden konnen; passiv konnen sie natiirlich jederzeit 
herbeigefiihrt werden. Solche "aktiv insuffiziente" Muskeln (an der Hinterseite 
des Oberschenkels z. B.) sind bei vielen Menschen auch "passiv insuffizient", 
sie lassen auch die auBerste Gegenstellung niGht zu (z. B. groBte Beugung im 
Hiiftgelenk bei durchgestrecktem Kniegelenk). Allerdings nimmt die Dehnungs
fahigkeit durch Ubung sehr ausgiebig zu, was man heute im Zeitalter des Sports 
und der Gymnastik taglich beobachten kann. Der von seinem Ansatz losgeloste 
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Muskel laBt sich kiinstlich ja noch weiter dehnen ais es der antagonistischen 
Stellung in dem ihm zugehOrigen Gelenkapparat entspricht. Auch die groBt
mogliche Verkiirzung am unverletzten Gelenkapparat zeigt nicht etwa das Ende 
des Verkiirzungsbestrebens des Muskeis an, denn sonst wiirde ja, wie R. FICK 
betont, der Muskel in dieser SteHung, weil er keine Spannung mehr hatte, 
gar nichts mehr leisten konnen. 

In den meisten Fallen kann man schon am Muskelpraparat feststellen, ob 
ein Muskel bei einer bestimmten Bewegung gedehnt wird oder erschlafft. Will 
man genauere Angaben bekommen, 
dann wendet man vorteilhaft eine 
von A. FICK angegebene MeBart an, 
deren Anordnung aus den Abb. 3a 
und 3 b Ieicht ersichtlich ist. Yom 
Sehnenstumpf Iauft zur Mitte der 
Ursprungsflache, die durch eine 

a b 
.'-bb. 3a und b. Vorrichtung zur Bestimmung del' VerkiirzungsgroLle eines Muskels nach R . FICK. 

b Zugricht ungen im Latissimus dorsi. [Aus KoPI'l's: Verh. dtsch. orthop. Ges . 27 (1932)]. 

Ose gekennzeichnet ist, ein nicht dehnbarer Faden . Dieses Fadenstiick stellt 
die Zugrichtung des zu untersuchenden Muskeis dar. Von der Ose Iauft der 
Faden iiber eine Rolle und wird durch ein Gewicht mit scharfem unteren Rande 
in Spannung gehalten. Das Gewicht lauft an einem MaBstab vorbei und man 
kann aIle Ausschlage am Gelenk ais Verlangerung bzw. Verkiirzung des Muskeis 
ablesen. Die Ergebnisse kann man allerdings nicht schlechthin auf den Lebenden 
iibertragen, aber man bekommt immerhin brauchbare Annaherungswerte, 
wie sie R. FICK bereits fiir fast aIle Gelenke ermittelt hat. 

Ein Umstand ist jedoch dabei besonders zu beachten. Raben wir es mit 
Muskeln zu tun, deren Muskelfasern die unmittelbare Verlangerung der Sehne 
darstellen, so entspricht die Lange der Sehnenverschiebung auch der Ver
kiirzungsgroBe der Muskelfasern, d. h. Iesen wir z. B. am MaBstab 5 MaB
einheiten ab, so hat sich sowohl der Ansatzpunkt um 5 MaBeinheiten verschoben 
(gehoben oder gesenkt), als auch die Muskelfasern um 5 MaBeinheiten verkiirzt 
oder verlangert. Anders jedoch, wenn es sich um einen gefiederten Muskel 
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handelt. Hier deckt sich der Wert der Muskelverkurzung nicht mit dem Wert 
der Sehnenverschiebung. Das ist aus Abb. 4 leicht einzusehen. Verkiirzt sich 
die Muskelfaser b urn den Betrag v und kann sich die Sehne durch entsprechende 
Einrichtungen (doppelte Fiederung, Retinacula oder dergleichen) nur in der 
Richtung des PIeiles verschieben, dann kommt die Haftstelle der Muskelfaser 
nach dem Punkt A', d. h. der Endpunkt der Sehne wird urn den Betrag A-A' 
verschoben. Das HochstmaB der Verschiebung ware dann erreicht, wenn der 
Winkel oc 90° geworden ist. Bei der Annahme, daB sich die Muskelfaser nur 
urn die Halfte ihrer gedehnten Lange zusammenziehen kann, ware eine Stellung 
der Faser zur Sehne von 90° nur bei einem Fiederungswinkel oc von hochstens 
30° moglich. Die Endstellung ist in der Abbildung durch die ge-
strichelte Linie gekennzeichnet. Wir haben ein rechtwinkeliges Drei
eck mit den spitz en Winkeln von 30° bzw. 60°, die gestrichelte 

S' 

s 
Abb.4. Abb.5. Abb.6. 

Abb.4. VerhiUtnis der Verkiirzung der Muskelfaser zur Verschiebung der Sehne bei einem gefiederten 
Muske!. 

Abb. 5. Kraftkomponenten eines gefiederten Muskels. 
Abb.6. Hebelarm und Hubhiihe bei gleicher Verkiirzung der Muskelfaser. 

Kathete ist gleich der halben Hypotenuse und kleiner als die dem Winkel von 60° 
gegenuberliegende. Der Ansatzpunkt der Muskelfaser hat sich also mehr ver
schoben als die Faser verkiirzt wurde. Was fur das Endergebnis gilt, gilt natur
Hch auch fur jede Teilstrecklil, denn es handelt sich ja durch die Zusammen
ziehung der Muskelfasel'urn eine fortlaufende Anderung des Winkels oc bis 90°. 

Auch fur die Kraftentfaltung in der Richtung der Sehne kommt der Fiede
rungswinkel in Betracht. Bildet die Muskelfaser die gerade Fortsetzung der 
Sehne, dann wirkt die ganze Spannkraft in der Sehnenrichtung. Setzt aber die 
Faser unter einem Winkel an der Sehne an, dann wirkt nur ein Bruchteil der 
Spannkraft in der Richtung der Sehne, der andere Teil sucht die Sehne nach der 
Seite zu bewegen, sofern eine solche Sehnenverschiebung nicht durch besondere 
Einrichtungen unmoglich gemacht ist. Aus der Abb. 5 ist zu sehen, daB der 
in der Sehnenrichtung wirkende Teil der Muskelspannung s = m· cos oc betragt. 

Wie aber aus dem Vorhergehenden ersichtlich, beeinfluBt die Fiederung 
die HubhOhe in dem Sinne, daB bei gleicher Verkurzung der gefiederte Muskel 
die Sehne mehr in ihrer Langsrichtung verschiebt als der nichtgefiederte. Daraus 
ist die Vermutung berechtigt, daB die Gesamtarbeitsleistung vom Fiederungs
winkel unabhiingig ist. Die Arbeit im physikalischen Sinne ist bekanntlich 
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Gewicht X HubhOhe oder Spannung x Wegstrecke oder Muskelspannung X 
Muskelverkiirzung. Die Muskelspannung ist das Produkt aus physiologischem 
Querschnitt X "absoluter Muskelkraft". Bereits 1892 hat R. FICK den Vor
schlag gemacht, auf diese Weise die GroBe der Arbeit eines Muskels zu bestimmen, 
die er im giinstigsten FaIle leisten kann 1. Hat sich z. B. die Muskelfaser b 
(Abb. 4) um den Betrag v verkiirzt und bedeutet b die Spannung der Faser, 
so wirkt sie nach dem Vorhergehenden mit dem Anteil b . cos oc in der durch 
Pfeile angedeuteten Sehnenrichtung. Der Ansatzpunkt A kommt dabei nach A' . 
Nimmt man v unendlich klein an, dann ist A' c 1 b, woraus H = _v_; setzen 

cos at 

wir jetzt die HubhOhe in die Arbeitsformel ein, so bekommen wir: Spannung 

X Wegstrecke = b. cos oc X _v_ = bv. Der Fiederungswinkel fallt aus der 
cos at 

Formel heraus, spielt also fiir die Arbeitsleistung keine Rolle. 
Auch der Hebelarm spielt fiir die Arbeitsleistung keine Rolle, wofiir bereits 

A. FICK den Beweis geliefert hat. Stellt man sich z. B. zwei eingelenkige Muskeln 
vor, die in derselben Drehungsebene wirken (Abb. 6), so erkennt man schon 
ohne weiteres, daB der Muskel mit dem kleineren Hebelarm bei derselben Ver
kiirzungsgroBe dem Ansatzknochen einen groBeren Ausschlag erteilt als der 
Muskel mit groBerem Hebelarm. Verkiirzt sich in Abb. 6 der Muskel Ml um 
1 cm, so hebt er den Ansatzknochen A (Ursprungsknochen U unbeweglich 
gedacht) von H nach HI' der Muskel M2 aber bei derselben Verkiirzung nach 
H2, obwohl er, wie es heiBt, einen "weitaus ungiinstigeren Hebelarm" hat, denn 
sein Hebelarm h2 ist im Fall der Abb. 6 gerade halb so groB wie hI des MI' Was 
anderes wa.re es natiirlich, wenn man unter den angenommenen Bedingungen 
das Gleichgewichtsverhiiltnis ins Auge faBt. Da wiirde Muskel Ml z. B. im 
Punkte H einem doppelten Gewicht das Gleichgewicht halten konnen wie M 2' 

wenn beide Muskeln dieselbe Spannung hatten. 
Fiir die mogliche Arbeitsleistung eines Muskels kommt also tatsachlich 

nur die Verkiirzung und die Spannung (Querschnitt X Muskelkrafteinheit) 
in Betracht. 

II. Besonderer Tell. 
Kinetik. Andert ein Korper seinen Bewegungszustand, so schlieBen wir 

auf eine Kraft als Ursache dieser Anderung. Diese Kraft kann entweder einen 
ruhenden Korper in Bewegung setzen oder einen bereits in Bewegung befind
lichen nach Beschleunigung und Bewegungsrichtung beeinflussen. Bei gleich
zeitiger Einwirkung mehrerer Krafte auf einen Korper kann der Fall eintreten, 
daB der Korper seinen Bewegungszustand nicht andert, weil jede der einwir
kenden Krafte nach GroBe und Richtung allen anderen gerade entgegengesetzt 
ist; die Krafte halt en sich das Gleichgewicht. Es stellt also jede Beschleunigung 
eine Kraftwirkung dar, aber nicht umgekehrt, nicht jede Kraftwirkung ruft 
effektive Beschleunigung hervor, da die Moglichkeit vorliegt, daB mehrere 
gleichzeitig wirkende Kriifte vorhanden sind, deren beschleunigende Wirkungen 
zusammen gleich Null sind (STRASSER). 

J ede an einem starren Korper angreifende Kraft kann man sich im Angriffs
punkt als Zug oder Druck von bestimmter GroBe und Richtung vorstellen. 
Ais Einheit der Kraft gilt im praktischen Leben der Zug oder Druck von 1 kg. 

1 Diese Untersuchungen erstrecken sich bereits auf die Muskeln der FuBgelenke, des 
Schulter- und Hiiftgelenkes. Hat man z. B. bei einem Muskel einen Querschnitt von 5 cm2 

gefunden und eine groBtmoglichste VerkiirzungsgroBe von 5 cm = 0,05 m, dann wiirde 
der Muskel im giinstigsten Fane 50 x 0,05 = 2,5 kgm Arbeit leisten Mnnen. Bei einer 
anderen Bewegung aber, bei der er die groBtmogliche Verkiirzung nicht erreicht, wiirde 
auch die mogliche Arbeitsleistung geringer sein. 
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Zur vollstandigen Bestimmung einer Kraft gehOrt die Angabe der GroBe und 
Richtung. Man stellt sie daher landlaufig als eine Strecke von bestimmter 
Lange und Richtung dar, die Anzahl der Langeneinheiten dieser Strecke ent
spricht der Anzahl der Krafteinheiten,die Pfeilspitze der Richtung (Abb. 7 a). 
Wohin man schlieBlich den Angriffspunkt der Kraft verlegt, ist gleichgiiltig, 
wenn nur der gewahlte Angriffspunkt in der geraden Verlangerung der gegebenen 
Kraftrichtung liegt. 

Greifen zwei pder mehrere Krafte am gleichen Punkt eines starren Korpers 
an, dann laBt sich stets eine einzige Kraft angeben, die dieselbe Wirkung her
vorbringt wie die urspriinglichen Krafte zusammen; man nennt diese Kraft 
die "Resultante der Krafte", daher auch der Ausdruck Muskelresultante. Die 
Resultante erhalt man, wenn man die Kraftstrecken (Vektoren) ihrer Richtung 
und GroBe entsprechend aneinanderfiigt, wo man anfangt ist gleichgiiltig. 
Abb. 7 a stellt 3 an einen Punkt angreifende Krafte (1, 2, 3) 
nach GroBe und Richtung dar. Setzen wir an 1 die Kraft 2 (2') 
an und an deren Endpunkt ciie Kraft 3 (3'), dann stellt die 
gestrichelte Linie die Resultante dar. Liegen die Krafte in einer 

2' 
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Abb. 7 a. Abb.7b. 
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Abb.8. 

Ebene, fallt das aus den 3 Kraften gebildete Polygon auch in diese Ebene, 
wenn nicht, dann ist das Polygon raumlich oder winds chief. 

SoIl nun zwischen den Kraften Gleichgewicht herrschen, so schlieBt die 
zuletzt angefiigte Kraft das Polygon, d. h. sie kehrt zum Ausgangspunkt zuriick. 
Das ist die vollkommen hinreichende Gleichgewichtsbedingung (Abb. 7b). 
Bei Gleichgewicht lautet also die Formel KI + K2 + K2 + .... Kn = 0, 
herrscht nicht Gleichgewicht, dann ist die symbolische Form KI + K2 + Ka + .. 
Kn =Kr· 

Kriiftepaare. Die Bewegungen unserer Glieder sind immer Drehungen in 
Gelenken. In diesen kann, wie schon A. FICK hervorgehoben hat, niemals eine 
Drehung durch eine Kraft allein ausgefiihrt werden, sondern nur durch ein 
Kraftepaar. Ein "KriiJtepaar" sind zwei zusammengehorige, gleichgroBe 
Krafte von entgegengesetzter Richtung, welche in parallelen Geraden wirken 
(0. FISCHER) (Abb. 8). Ein solches Kraftepaar hat das Bestreben, den Korper 
urn eine Achse zu drehen, welche gegen die Ebene des Kraftepaares senkrecht 
gerichtet ist. Die GroBe dieses Bestrebens ist das "Drehungsmornent" des Krafte
paares. Es hangt ab von der GroBe der Krafte und dem Abstand der beiden 
parallelen Kraftrichtungen: Drehungsmoment D = K . h (KraftgroBe X Ab
stand der beiden Parallelen). Zwei Drehungsmomente sind also gleich, wenn 
sich die KraftgroBen umgekehrt wie die Abstande der beiden Parallelen ver
halten. Die Wirkung eines Kraftepaares andert sich nicht, wenn man seine 
Ebene ohne Anderung des Abstandes der Parallelen im Raume parallel ver
schiebt. Die Achse des Kraftepaares steht zur Ebene der Krafte senkrecht, 
ihre Lange entspricht dem Drehungsmoment K· h und ihre Richtung wird 
nach der Seite hin gerichtet, von der aus gesehen der Drehungsversuch des 
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Kraftepaares im Sinne des Uhrzeigers verlaufen wiirde. Man spricht dann 
yom "Achsenmoment des Krajtepaares". AIle Achsenmomente verschiedener 
Kraftepaare an demselben Korper lassen sich zu einem resultierenden Achsen
moment vereinigen nach denselben Grundsatzen, die vorhin fur die verschie
denen auf einen Korper einwirkenden Krafte dargetan wurden. 

Fur die Hervorbringung einer Drehung urn eine Achse spielt die Massen
verteilung innerhalb eines Korpers eine groBe Rolle. Der Widerstand, den ein 
Korperteilchen der Drehung entgegensetzt, wachst mit demo Quadrat seiner 
Entfernung von der Drehungsachse, das "Tragheitsmoment" ist also = mr2, 
wenn m das Massenteilchen und r die Entfernung von der Drehungsachse dar
stellt. Die Summe der Tragheitsmomente aller Massenteilchen stellt das Trag
heitsmoment des ganzen Korpers in bezug auf die betreffende Drehungsachse 
dar. Stellt man sich samtliche Massenpunkte eines Korpers in einem Punkt 
vereinigt vor oder auf einem geraden Zylinder urn die Drehungsachse verteilt, 
und zwar in einer solchen Entfernung von der Achse, daB sich das gleiche Trag
heitsmoment ergeben wurde wie bei der tatsachlichen Lagerung der Massen
teilchen, so nennt man diese Entfernung den "Tragheitsradius" des Korpers 
in bezug auf die betreffende Drehungsachse. Bezeichnet man diesen Abstand 
mit x, so ware das Tragheitsmoment mx2. 

BRAUNE und FISCHER haben das Tragheitsmoment und den Schwerpunkt 
der einzelnen Teile des menschlichen Korpers bestimmt. Bei allen groBeren 
Extremitatenabschnitten, von der Hand abgesehen, liegt der Schwerpunkt 
auf der Langsachse des Gliedes, und zwar so, daB die Langsachse durch den 
Schwerpunkt im Verhaltnis 4 : 5 geteilt wird, wobei der proximale Abschnitt 
immer der kiirzere ist. AuBerdem hat sich gezeigt, daB das Tragheitsmoment 
bei allen Gliedern fur die Drehung urn die Langsachse am kleinsten ist, woraus 
sich z. B. ergibt, daB fur Langsdrehungen der Glieder ein verhaltnismaBig 
geringer Kraftaufwand notig ist und daher die reinen Pro- und Supinations
muskeln nur einen kleinen physiologischen Querschnitt zu haben brauchen 
(R. FWK). Ferner ergab sich, daB die Tragheitsradien in bezug auf aIle zur 
Langsachse des Gliedes senkrechten Achsen durch den Schwerpunkt gleich 
groB sind und zur Lange des Gliedes annahernd konstant sich verhalten, namlich 
3 : 10. Bezeichnet also m die Masse des Gliedes und l die Lange, so betragt der 
Tragheitsradius fiir aIle diese Schwerpunktsachsen 0,3 l, das dazugehOrige 
Tragheitsmoment 0,09 ml2 • Auch zwischen dem Tragheitsradius fiir die Drehung 
urn die Langsachse und der mittleren Dicke der groBeren Extremitatenabschnitte 
besteht ein annahernd konstantes Verhaltnis, namlich 7 : 20 (0,35). 1st der 
Wert der mittleren Dicke d, dann ist der Tragheitsradius fUr die Langsachse 
0,35 d, das Tragheitsmoment 0,12 md2. 

Ein Kraftepaar erteilt einem frei beweglichen Korper eine Winkelbeschleuni
gung oder Drehungsbeschleunigung, worunter man die Bahnbeschleunigung 
des Punktes im Abstand 1 von der Drehungsachse versteht. Fallt die Richtung 
der Achse des Kraftepaares mit einer der Haupttragheitsachsen des Schwer
punktes zusammen, so findet die Winkelbeschleunigung urn diese Achse durch 
den Schwerpunkt statt und es besteht die Beziehung: p (Winkelbeschleunigung) 

= D 2 (D = Drehungsmoment des Kraftepaares, mx2 = Tragheitsmoment). 
mx 

Haupttragheitsachsen fur einen Punkt eines Korpers sind die Richtungen, fur 
welche das Tragheitsmoment den groBten und kleinsten Wert annimmt; sie 
stehen bei jedem Korper fur jeden Punkt desselben aufeinander senkrecht; 
dazu kommt noch als dritte die zu der Ebene der beiden vorhergehenden Achsen 
senkrechte Richtung (0. FISCHER). Dreht sich der Korper aber nicht urn einen 
mit dem Schwerpunkt zusammenfallenden festen Drehpunkt und liegt die 
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Achse des Kraftepaares in einer Haupttragheitsachse dieses Punktes in der 

Entfernung r yom Schwerpunkt, so geht die Formel iiber in: p = (~ 2' 
m x +r) 

Die Bedeutung dieser Formel erhellt aus der Tatsache, daB die Langsachse 
eines Gliedes sowohl als auch aIle zu derselben senkrechten Achsen Haupt
tragheitsachsen des Gliedes darstellen. 

Wirkung der Krafte, die an einem starren Korper angreifen. Fur die Unter
suchungen der Muskelmechanik muB man die Gelenkachsen, um die sich unsere 
Glieder drehen, als feststehend betrachten. Bei einem um eine feststehende Achse 
drehbaren Korper ist man nun genotigt, die in einem Punkte dieses Korpers 
angreifende Kraft parallel nach dem Achsenpunkt zu verlegen, denn dadurch 
entsteht erst das Kraftepaar (+ K, - K), das die Drehung des Korpers hervor
bringt. Sei + K die in A des Korpers (Abb. 9) angreifende Kraft und 0 die 
feste Drehungsachse (Kraft
richtungund Schwerpunkt 8 
in der Papierebene, Achse 0 
senkrecht zur Papierebene), 
so verursacht diese Kraft 
eine gleichgroBe und gleich
gerichtete in O. Diese in 0 
angreifende Kraft ruft ihrer
seits wieder die "Reaktions
kraft" -K wach unddamit 
ist das notwendige Krafte
paar + K -K gegeben. Das 
Moment dieses Paares ist 
K ·h,man spricht daher 

+k' C -K' 
.... --~ 

I I " 
/ I -E""'-

I I 
I I 

~,/ Ih 
r;fI'-',y : 

I 
I 
I 
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A 

Abb.9. Abb.10. 

yom Drehungsmoment der in A angreifenden Kraft + K in bezug auf die 
Drehungsachse O. Die im Drehpunkt auftretende Druckkomponente + K 
bezeichnet man auch als die "statische" Druckkomponente. 

Bei der Drehung um die Achse 0 erhalt aber auch der Schwerpunkt 8 eine 
lineare Beschleunigung, die gleich ist dem Produkt aus der Winkelbeschleuni
gung (P) um die Achse 0 X dem Abstand 8 von 0, also = r p. Die Kraft, welche 
diese Beschleunigung des Schwerpunktes hervorruft, ist Masse X Beschleuni
gung = mrfJ. Diese Kraft ruft aber im Achsenpunkt 0 eine gleichgroBe, ent
gegengesetzt gerichtete Reaktionskraft hervor - E. Der Achsendruck besteht 
also aus 2 Komponenten, + K und - E. Man nennt diese Kraft, die im Schwer
punkt angreifen miiBte, um ihm die tatsachlich vorhandene Beschleunigung 
zu erteilen, die Effektivkraft des Schwerpunktes. Wahrend man + K als 
statische Druckkomponente bezeichnet, ist - E die kinetische. 

Stellen wir uns jetzt zwei starre Korper mit den Massen m1 und m2 und 
den Schwerpunkten 81 und 8 2 vor, die durch ein Gelenk G12 beweglich mit
einander verbunden sind (Abb. 10). Es ist nun wohl ohne weiteres klar, daB 
die Bewegung eines dieser Glieder nicht mehr allein von den an ihm angreifenden 
Kraften abhangig ist, d. h. das Glied kann durch irgendwelche an ihm an
greifende Krafte nicht mehr so bewegt werden, wie wenn es ganz fUr sich allein 
im Raume stunde. Die Bewegung dieses Gliedes wird vielmehr durch die Bewe
gung des anderen Gliedes und die an diesem angreifenden Krafte beeinfluBt 
werden. Der Ein£luB des einen Gliedes auf das andere kann natiirlich nur dort 
angreifen, wo die beiden Glieder miteinander in Verbindung stehen, also im 
Gelenk. Jedes der beiden Glieder driickt im Gelenkmittelpunkt G12 auf das 
Nachbarglied. 1st die yom 2. Glied auf das 1. ausgeiibte Druckkraft = D, 
so lOst diese nach dem NEWToNschen Gesetz eine gleichgroBe, entgegengesetzte 

Handbuch dcr Neurologie. II. 4 
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Druckkraft - D aus. Diese beiden Krafte stellen den resultierenden Gelenk
druck dar. Stellt man sich jetzt die beiden Glieder gelOst vor, unter Beibehal
tung der auf jedes Glied in G12 neben sonstigen Kraften angreifenden Druck
kraft des Nachbargliedes, dann wiirde sich jedes Glied fiir sich genau so bewegen 
als ob der Gelenkzusammenhalt nicht gelOst ware. Wenn wir jetzt auf das 
vorhin Gesagte zuriickgreifen, so ergibt sich, daB die Bewegung des 2. Gliedes 
die des 1. durch die dem Schwerpunkt 8 2 erteilte Beschleunigung bzw. auch 
Verzogerung beeinfluBt. Die Einwirkung des 2. auf das 1. Glied entspricht 
also der Effektivkraft des Schwerpunktes 8 2, daher der Ausdruck kinetische 
Komponente des Achse:ldruckes. 

Das ebene, urn eine feste Achse drehbare zweigliedrige Gelenksystern. In 
Abb. 11 bezeichnet G12 eine Scharniergelenkachse, 01 eine feste, zu G12 II-Achse, 
beide Achsen sollen auf der Papierebene senkrecht stehen. Jeder Punkt der 
beiden Glieder kann sich dann nur in der Papierebene bewegen. Die Schwer-

punkte 81 und 8 2 sollen, wie aus der Zeich
nung hervorgeht, auf der Langsachse ihrer 
Glieder liegen: 01 G12 = Langsachse des 1., 
Gl2 8 2 = Liingsachse des 2. Gliedes. Die Lage 
des Schwerpunktes 81 sei durch die Ent
fernung r1 und 81 gegeben und r1 + 81 = II . S2 
liege von G12 in der Entfernungr2• Die Massen 
der beiden Glieder seien m1 und m2, die 
Summe der beiden Massen mo. 

Aus diesen Angaben sieht man schon, 
daB ein solches Gelenksystem im Korper 
nicht vorkommt, sondern nur annahernd 
erreicht wird. Ellbogen- und Schultergelenk 
konnen unter Umstanden diesen Annahmen 
einigermaBen gerecht werden, auch Knie und 

Abb.11. Hiifton kann man sich beiliiufig unter diese 
Bedingungen gestellt denken oder Sprung

und Kniegelenk. Beim Zehenstand z. B. hat O. FISCHER zur Hilfsannahme 
gegrif£en, daB die FiiBe das 1., der ganze iibrige Korper vom Sprunggelenk 
aufwiirts das 2. Glied darstellen, die feste Achse 01 sei durch die quere Achse 
der Zehengrundgelenke gegeben. 

Aus einem derartigen System hat nun O. FISCHER die "Bewegungsglei
chungen" abgeleitet. Durch diese Gleichungen wird die Abbangigkeit der 
Bewegungen der einzelnen untereinander verbundenen Glieder und damit 
auch die Abbangigkeit der Muskelwirkungen von den verschiedenen Einfliissen 
in eine mathematisch genaue Formel gebracht. 

Die Ausgangsstellung ist durch die Winkel fIJI und flJ2 vollkommen gekenn
zeichnet, es sind die Winkel der Liingsachsen der Glieder mit irgendeiner festen 
Geraden in der Bewegungsebene. Die Bewegung wird durch die stetige Ande
rung dieser Winkel gekennzeichnet sein. Die Geschwindigkeit dieser Anderung 
sind die Winkelgeschwindigkeiten der beiden Glieder, ausgedriickt durch fIJ~ 
und flJ2'. Da es sich bei der Muskelwirkung um eine stetige Krafteinwirkung 
handelt, erfahrt die Winkelgeschwindigkeit eine Beschleunigung, die durch 
fIJ~' und fIJ~' ausgedriickt sein mag. 

Wenn wir z. B. den Unterarm gegen den feststehenden Oberarm beugen, wiirde die 
Bewegung iminer rascher ablaufen, denn die stetig einwirkende Muskelkraft wiirde in jedem 
Augenblick der Bewegung dem Unterarm eine Beschleunigung erteilen, ganz unabhangig 
davon, ob wir die Beuger rasch oder langsam kontrahieren. Wir wiirden nicht nur nicht die 
Geschwindigkeit der Bewegung bestimmen kiinnen, sondem wir wiirden die Bewegung will. 
kiirlich auch gar nicht zum Stillstand bringen kiinnen, sondem miiBten nach Aufhiiren der 
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Muskelwirkung den Ablauf der Bewegung den kiYrperfremden Kraften Schwerkraft, Reibung, 
Luftwiderstand usw. fiberIassen. 

Da wir aber tatsachlich die Bewegung in jedem Augenblick in der Gewalt haben, sowohl 
nach der Geschwindigkeit als auch nach der GroBe des Ausschlages, muB immer noch eine 
zweite Kraft vorhanden sein, die Geschwindigkeit und Beschleunigung regelt (vgl. S. 40). 
Jede Bewegung ist also in Wirklichkeit das Ergebnis einer "Resultierenden", auch wenn 
wir z. B. die Schwerkraft durch Senkrechtstellen der Bewegungsachsen als bewegende 
Kraft ausschalten, sie ist das Ergebnis der resultierenden Kraft aus Agonisten und Antago
nisten. Auch aus diesem Grunde handelt es sich in dem FISCHERschen Beispiel um eine 
Hilfsannahme, die im Korper niemals ganz zur Verwirklichung kommt. Ihr theoretischer 
Wert ist aber ungeschmalert, denn in den folgenden Bewegungsgleichungen sind schlieBlich 
alle am System angreifenden Kriifte beriicksichtigt. 

Nun ist FISCHER so vorgegangen, wie es vorhin geschildert wurde. 1m 
Gelenkmittelpunkt G12 werden zunachst samtliche im 2. Glied direkt angrei
fenden Krafte und die Effektivkraft des 8 2 in entgegengesetztem Sinne an
gebracht gedacht. Dann bewegt sich das 1. Glied wie ein einzelner starrer 
Korper. 

Die ganze Bewegung des zweiten Gliedes setzt sich zusammen aus der Be
wegung des Gelenkmittelpunktes G12, die sich infolge des Zusammenhanges 
der beiden Glieder als Kreisbewegung um 01 mit dem Radius 11 darstellt, und 
der Drehung des 2. Gliedes um die Achse G12. 

Durch die Bewegung um 01 erfahrt der Gelenkpunkt G12 eine Winkelbeschleu
nigung vom Betrage ll/}?~" die auf der Richtung der Langsachse des 1. Gliedes 
senkrecht steht und die Tangentialbeschleunigung darstellt. Dazu kommt, 
weil es sich ja um eine Kreisbewegung handelt, die Zentripetal- oder Normal
beschleunigung von der GroBe ll/}?~2 in der Richtung der Langsachse des 1. Gliedes. 

Der Schwerpunkt 8 2 bewegt sich um G12 auf einem Kreisbogen mit dem 
Radius r 2. Seine Tangentialbeschleunigung relativ zu G12 betragt r 2/}?" 2 und 
ist zur Langsachse des 2. Gliedes senkrecht gerichtet. Bei einer merklichen 
Winkelgeschwindigkeit bei der Drehung des 2. Gliedes um G12 kommt zur 
Tangentialbeschleunigung von 8 2 noch die Normalbeschleunigung von der 
GroBe r2/}?~2, die in der Richtung der Langsachse des 2. Gliedes wirkt (Abb. II). 

Aus diesen Tangential- bzw. Normalbeschleunigungen ergeben sich die 
4 Komponenten der Effektivkraft des Schwerpunktes 8 2• Ihre absoluten Werte 
sind: ma~/}?~', m 211/}??, m2r2/}?~' und m2r2/}?~2, denn die Kraft ist Masse X Be
schleunigung. Die Richtungen dieser Krafte ergeben sich aus der Abb. II. 
Diese 4 Komponenten bilden aber, mit negativem Vorzeichen versehen, die 
Einwirkung der Effektivkraft von 8 2 auf das 1. Glied. Wie diese 4 Kompo
nenten auf die Winkel /}?1 und /}?2 wirken, laBt sich auch ohne weiteres aus der 
Abbildung entnehmen, wobei angenommen ist, daB die Winkelgeschwindig
keiten oder -beschleunigungen im positiven Sinne auf /}?1 und /}?2 wirken. AHe 
diese Krafte und die direkt am 2. Glied angreifenden Krafte muB man sich in 
Gn (zum 1. Glied gehOrend gedacht) angreifend denken, dann kann man sich 
das 2. Glied einfach fortdenken, wenn es sich um die Untersuchung der Bewe
gungen des 1. Gliedes handelt. 

Es wirken also auf das 1. Glied die direkt an ihm angreifenden Krafte, ferner 
die direkt am 2. Glied angreifenden Krafte und die negative Effektivkraft von 
8 2• Das resultierende Drehungsmoment aller direkt am 1. bzw. 2. Glied an
greifenden Krafte sei Dp Berftcksichtigt man ferner, daB die auBeren Krafte 
immer mit Kraftepaaren (S. 49) wirken und sei Xl der Tragheitsradius des 
1. Gliedes fur die zu 01 parallele Achse durch 81, so ist das Tragheitsmoment 
des 1. Gliedes fur die Achse 01 = m1(x~ + rV. 

So entwickelte schlieBlich FISCHER fur das 1. Glied folgende Bewegungs
gleichung: 
[mt (x~ +ri) + m 2 ln /}?~' + m2l1 r 2 cos (CP2-/}?1)/}?~' -m2l1 r2 sin (/}?2-/}?1) /}?~2 = D, 

4* 
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Entsprechend ergab sich die Bewegungsgleichung des 2. Gliedes: 

m2 (x~ + r~) cP~' + m211 r2 cos (CP2 - CPl) cP~' + m211 r2 sin (CP2 - CPl) cp~2 = D2 
Diese Gleichungen sind die Grundlage, von der aus jede beliebige Bewegung 

eines zweigliedrigen Gelenksystems, dessen eines Glied mit der Umgebung 
mit einer festen Achse verbunden ist, untersucht werden konnten. 

Das reduzierte System. O. Fischer ist aber noch weiter gegangen. Er hat 
die Hilfsannahme (Fiktion) des "reduzierten Systems" und der "Hauptpunkte" 
eingefiihrt. Denkt man sich namlich das 2. Glied yom 1. 10sgelOst (Abb. 12), 
aber im Gelenkmittelpunkt G12 die Masse m2 dem 1. Glied hinzugefiigt, so erhalt 
man ein Massensystem ~ + m 2 = mo' Das ist das "erste reduzierte System", 
weil es aus dem ersten Glied hervorgegangen ist; in ganz entsprechender Weise 
erhalt man das "zweite reduzierte System". Da die Masse des einen Gliedes 

nicht gleichmaBig auf das andere verteilt 
wird, sondern in G12 zusammengedrangt 
sich vorzustellen ist, erleidet natiirlich die 
Lage des Schwerpunktes eine Anderung ent
sprechend der geanderten Massenverteilung. 
Der Schwerpunkt des 1. reduzierten Systems 
liegt auf der Verbindungsstrecke G12 - SI 
und teilt diese Strecke im Verhaltnis m2 : ~; 
er ist der "Hauptpunkt" des 1. Gliedes (HI)' 
seine Entfernung yom Gelenkmittelpunkt 
eine "Hauptstrecke" des 1. Gliedes (d1) 

(Abb. 12). Der "Hauptpunkt" des 2. Gliedes, 
der Schwerpunkt des 2. reduzierten Systems, 
ist H2, er teilt die Strecke S2 - G12 ebenfalls 
im Verhaltnis m2 : m1, die "Hauptstrecke" 

Abb. 12. des 2. Gliedes ist c2• 

Aus der Lage dieser Hauptpunkte laBt 
sich, wie Abb. 12 ergibt, ohne weiteres der Gesamtschwerpunkt So ermitteln. Er 
liegt im Parallelogramm aus d1 und c2 dem Gelenkpunkt gegeniiber; das gilt 
fiir aIle Stellungen des Systems. So teilt die Verbindungslinie S1 - S2 im 
Verhaltnis m2 : ~. 

Durch die Einfiihrung der roouzierten Systeme hat O. FISCHER die Bewe
gungsgleichungen auf noch einfachere Form gebracht, namlich: 

mo (J.~ + 11 c2 cos1p) • cP~' + mo 11 c2 cos 1p '1p" - mo 11 c2 sin 1p (cp~ + 1p')2 = D1 
mo J.~ 1p" + mo (J.~ + 11 c2 cos 1p) . cP~' + mo 11 c2 sin 1p . cp? = D2, 

wobei ~ = Tragheitsradius des 1. reduzierten Systems fiir die Achse 01 bedeutet 
und .1.2 = Tragheitsradius des 2. reduzierten Systems fiir die Gelenkachse G12• 

Der Winkel1p steht, wie bereits aus Abb. II ersichtlich, in einem ganz be
stimmten Verhaltnis zu CP1 und CP2' namlich 1p = CP2 - CP1; 1p ist der Gelenkwinkel. 

Trotz der Vereinfachung durch das "reduzierte System" bleibt die Anwen
dung der Bewegungsgleichungen fiir den einzelnen SonderfalI eine zeitraubende 
und rechnerisch schwierige Angelegenheit. Fiir die Praxis kommt es aber gar 
nicht so sehr auf die Anwendung der Bewegungsgleichungen an, als vielmehr 
auf die durch O. FISCHER in diesen Gleichungen mathematisch dargetane Tat
sache, daB fiir das Verstandnis der Muskelwirkung aIle am System angreifenden 
Krii.fte beriicksichtigt werden miissen, korpereigene und korperfremde, daB 
mindestens eine korperfremde Kraft, die Schwerkraft, iiberhaupt nicht aus
geschaltet werden kann, denn auf ihr beruhen die mechanischen Eigenschaften 
der Glieder. 
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TIber die Drehungsmomente der Muskelll. Wie im allgemeinen Teil schon 
erwahnt wurde, wirkt ein Muskel, sofern er sich iiberhaupt in Spannung befindet, 
immer auf mindestens zwei Korperteile ein. Er zieht an seiner Ansatzstelle 
mit einer nach dem Ursprung hin gerichteten Kraft und umgekehrt, vom Ur
sprung mit derselben Kraft gegen den Ansatz hin. Es sind also immer zwei 
entgegengesetzt gleiche Krafte, die bei der Spannung eines Muskels auftreten, 
und fiir das Verstandnis der Muskelwirkung ist die Beriicksichtigung dieser 
beiden Krafte unerlaBlich. 

Abb. 13 stellt ein freies, zweigliederiges Gelenksystem dar mit geradlinig 
ausgespanntem Muskel U-A. Dieser Muskel zieht am Ursprungsglied mit 
einer Kraft von der GroBe und Richtung des Pfeiles in U. Dieser Zug in U 
pflanzt sich im Gelenkpunkt als Druck auf das Ansatzglied fort, er lost hier 
aber keine Reaktionskraft aus, da ja 
beide Glieder als freibeweglich gedacht 
sind. Der Muskel U-A zieht aber auch 
in A mit derselben Kraft, aber im ent
gegengesetzten Sinne am Ansatzglied. 
Dieser Zug pflanzt sich in derselben 
GroBe und Richtung durch den Gelenk
punkt auf das Ursprungsglied fort. Wir 
habenjetzt an jedem Gliede zwei gleich
groBe, aber entgegengesetzt gerichtete 
Krafte, ein Kraftepaar, mit dem Ab

Abb. 13. Kraftepaare eines eingeienkigen 
Muskeis. 

stand h (virtueller oder ideeller Hebelarm). Jedes dieser beiden Kraftepaare 
sucht den K6rperteil, an dem es angreift, zu drehen. Das Drehungsmoment 
sucht also zunachst den K6rperteil um eine senkrecht zur Ebene des Krafte
paares stehende Achse zu drehen, nicht etwa um die Gelenkachse. Die 
Wirkung auf die Gelenkachse ist 
erst eine sekundare. Daher kommt 
es auch gar nicht auf den Mecha
nismus der iibersprungenen Ge
lenke an, ja nicht einmal auf ihre 
Beweglichkeit. Auch vom Be
wegungszustand des Korpers ist 
das Kriiftepaar unabhangig; ob 
der Muskel sich aus der Ruhe 
kontrahiert oder die beiden Kor
perteile bereits in beliebiger Be

Abb.14. Kraftepaare eines zweigeienkigen Muskeis. 

wegungbegriffensind, immerist dasDrehungsmoment das gleiche. DasDrehungs
moment andert sich jedoch im allgemeinen mit der Winkelstellung des Gelenkes. 

Die Momente der Kraftepaare eines eingelenkigen Muskels sind gleich groB 
aber entgegengesetzt gerichtet, ihre algebraische Summe ist also = O. 

In entsprechender Weise leiten sich die Drehungsmomente bei einem zwei
gelenkigen Muskel abo Die Ursprungskraft (Abb. 14) wirkt durch das Mittelglied 
im Gelenk G12 gleich und gleichgerichtet auf das Ansatzglied und bildet mit der 
Ansatzkraft das Kriiftepaar des Ansatzgliedes mit dem Abstand hI' In der
selben Weise wirkt die Ansatzkraft auf das Ursprungsglied im Gelenk G2 3; 
dieses Kriiftepaar hat den Abstand h2• Ursprungs- und Ansatzkraft wirken 
aber auch in dem ihnen zunachst liegenden Gelenkpunkt des Mittelgliedes als 
Druckkrafte, wodurch das Kriiftepaar des Mittelgliedes (in der Abbildung 
gestrichelte Pfeile) entsteht mit dem Abstand h3 • Das Kriiftepaar des Ansatz
gliedes sucht in positivem, die Kriiftepaare des Ursprungs- und Mittelgliedes 
suchen in negativem Sinne ihre Korperteile zu drehen. 
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Die Drehungsmomente sind, wie bereits erwahnt, von der Beweglichkeit 
der Gelenke ganz unabhangig. Das kommt auch darin zum Ausdruck, daB die 
algebraische Summe dieser 3 Drehungsmomente = 0 ist. Drehungsmoment 1 
ist positiv, die beiden anderen sind negativ; dem a bsoluten Werte nach ist 
Drehungsmoment 1 = 2 + 3, denn, wie man aus der Abbildung entnehmen 
kann, ist hl = h2 + h3• Wiirden also diese 3 Drehungsmomente auf einen 
starren Korper einwirken - bei festgestellten Gelenken z. B. -, so wiirden 
sie keine Drehung mehr hervorbringen, sondern sich das Gleichgewicht halten. 

Ganz entsprechend lassen sich die Kriiftepaare eines Muskels darsteIlen, 
der iiber mehr als 2 Gelenke hinwegzieht. 1m Ursprungs- und Ansatzkorperteil 
setzen sich die Kriiftepaare wieder aus der unmittelbar angreifenden Zugkraft 
und der durch die Mittelglieder fortgeleiteten Druckkraft zusammen. In den 
Mittelgliedern bestehen die Kriiftepaare immer aus den gleichgroBen, aber ent
gegengesetzt gerichteten Druckkriiften der Ursprungs- bzw. Ansatzkraft. Auch 
beim mehrgelenkigen Muskel gilt, daB sich die verschiedenen Kriiftepaare das 
Gleichgewicht halten wiirden, wenn sie an einem starren Korper angreifen 
wiirden. 

Auch die Ablenkung eines Muskels von seinem geradlinigen Verlauf durch 
Knochenvorspriinge andert nichts an dem tatsachIichen Verhalten der Drehungs
momente. Denn wenn der Muskel z. B. am MittelgIied durch einen Vorsprung 
aus seinem geradlinigen Verlauf zwischen Ursprung und Ansatz abgelenkt wird, 
verhalt er sich eben wie 2 eingelenkige Muskeln von genau derselben Spannung 
(vgl. a. S. 40 iiber Zugrichtung). 

Das Drehungsmoment kennzeichnet aber etwa nicht die Wirkungsweise 
eines Muskels, denn es gilt ja im allgemeinen nur fiir eine bestimmte Gelenk
stellung. Die Bewegung, welche ein Muskel schlieBlich hervorruft, hangt auch 
noch von der Masse und Massenverteilung der Korperteile, an denen er angreift, 
von den Nachbargliedern und yom Mechanismus der iibersprungenen Gelenke 
abo AIle diese Umstande finden ihre Beriicksichtigung in O. FISCHERS Bewe
gungsgleichungen. Wohl aber kennzeichnet das Drehungsmoment den EinfluB 
eines Muskels auf die verschiedenen Korperteile, wenn Gleichgewicht zwischen 
den verschiedenen Kriiften herrscht. Das Drehungsmoment ist also ein Ma(Jstab 
fur die statische Wirkung eines Muskels. 

Bestimmung der Drehungsmomente. A. FICK, der eigentliche Begriinder 
der allgemeinen Muskelmechanik, war auch der erste, der die Bestimmung von 
Drehungsmomenten vorgenommen hat. Bereits 1849 hat er die Hiiftgelenk
muskeln nach einer von ihm erdachten Methode auf ihre Drehungsmomente hin 
untersucht. Er projizierte die Endpunkte der Muskelresultanten und die Dreh
punkte des Hiiftgelenks auf ein raumliches Koordinatensystem und berechnete 
dann auf trigonometrischem Wege die Abstande der Kriiftepaare, die virtuellen 
Hebelarme. Zum Vergleich der einzelnen Muskelkrafte bestimmte er das Gewicht 
3 cm hoher Muskelquerschnitte aus der dicksten Stelle des Muskelbauches. 
27 Jahre spater hat dann A. FICK den Vorschlag gemacht, die Drehungsmomente 
durch Messung der VerkiirzungsgroBe bei fortlaufenden kleinen Drehungen zu 
bestimmen. Der Vorschlag wurde von A. E. FICK und WEBER an den Schulter
muskeln in die Tat umgesetzt. Von ahnlichen Gedanken ausgehend wurden 
dann von W. BRAUNE und O. FISCHER die Drehungsmomente der Ellbogen
muskeln festgestellt . 

. 1m Jahre 1894 hat dann O. FISCHER eine neue, wesentlich einfachere Be
stimmungsart vorgenommen. Er hat die notwendigen Teile (an Hiift- und 
Kniegelenk), die Knochenrander, die Muskelresultanten und den Gelenkmittel
punkt parallel auf eine Ebene entworfen und an der Zeichnung den virtuellen 
Hebelarm der betreffenden Muskeln direkt gemessen. Fiir Zwangsgelenke hat 
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er einen einfachen Mechanismus aus Pappestreifen angegeben, der sozusagen 
von selbst fur jede Gelenkstellung den zugehOrigen Hebelarm angibt. 

Da das Drehungsmoment eine Funktion des Gelenkwinkels ist, andert es 
sich also, wie bereits fruher erwahnt, mit der Gelenkstellung. Bei eingelenkigen 
Muskeln andert sich das Drehungsmoment naturlich nur mit der Stellung des 
einen Gelenkes. Bei mehrgelenkigen Muskeln aber hangen die Drehungsmomente 
im aHgemeinen von der SteHung aHer ubersprungenen Gelenke abo 

O. FISCHER hat die Drehungsmomente auch graphisch sehr anschaulich 
dargestellt. Bei eingelenkigen Muskeln stellen die verschiedenen Drehungs
momente graphisch eine Kurve dar, bei mehrgelenkigen in der Regel eine Flache. 

Bei eingelenkigen Muskeln tragt man die verschiedenen Winkelstellungen 
des Gelenkes auf einer horizontalen geraden Linie in entsprechenden Abstanden 
auf. Jedem Punkt dieser Linie entspricht dann ein bestimmter Gelenkwinkel. 
Tragt man nun von jedem "Winkelpunkt" der Geraden nach oben bzw. nach 
unten den zugeharigen Drehungsmomenten entsprechende Strecken ab - deren 
Langeneinheit ganz willkurlich gewahlt werden kann - dann gibt die Ver
bindung der Endpunkte dieser Strecken die "Momentkurve". Allgemeiner 
Gepflogenheit gemaB werden die positiven Drehungsmomente nach oben, die 
negativen nach unten von der horizontalen Linie abgetragen. 

Als MaBeinheit fur die beiden Faktoren des Drehungsmomentes wahlt man 
nach dem Vorschlage R. FWKs wohl am zweckmaBigsten das Kilogramm fur 
die Muskelspannung und den Zentimeter fur den Hebelarm. Hat man also 
unter dieser Voraussetzung z. B. ein Drehungsmoment 10 gefunden, so wurde 
das heiBen, daB bei der und der Winkelstellung der untersuchte Muskel einem 
Gewicht von 10 kg in der Entfernung von 1 cm von der Drehungsachse das 
Gleichgewicht zu halt en vermachte, oder auch einem Gewicht von 1 kg in der 
Entfernung von 10 cm. 

Bei einem zweigelenkigen Muskel (die beiden Gelenke um 2 zueinander 
parallele Achsen drehbar!) wird die "Momentflache" folgendermaBen gefunden. 
Auf einer Ebene zeichnet man sich ein rechtwinkeliges Koordinatensystem. 
Yom Anfangspunkt der Koordinaten aus tragt man auf der Abszisse die Winkel 
des einen, auf der Ordinate die Winkel des anderen Gelenkes abo So kann man 
dann jede zusammengeharende Winkelstellung der beiden Gelenke durch einen 
Punkt in der Koordinatenebene kennzeichnen. Tragt man nun die Werte der 
positiven Drehungsmomente nach oben, die der negativen in proportionalen 
Abstanden nach unten auf, so ergibt die Verbindung aller dieser Ordinaten
punkte die Momentflache des betreffenden Muskels. 

Naheres uber die Drehungsmomente findet sich bei O. FISCHER: "Theore
tische Grundlagen fur eine Mechanik der lebenden Karper" und den dort ver
zeichneten Schriften; eine sehr klare und leicht verstandliche Darstellung 
findet sich in R. FWKs Handbuch, Bd. 2. 

Uber die Drehungsmomente der Schwere und Muskeln. Die Bewegungs
gleichungen kennzeichnen den gegenseitigen EinfluB zweier Glieder auf die 
Bewegung. Den einfachsten Fall stellt ein frei bewegliches, zweigliedriges 
System dar, zwischen dessen beiden Gliedern ein Muskel frei ausgespannt ist; 
andere Muskeln kann es ubrigens an einem solchen von jedem andern Karper 
10sgelOsten System gar nicht geben (Abb. 15). 

Die Schwerkraft greift in jedem der beiden Glieder im Schwerpunkt 8 1 bzw. 
8 2 an und sei mit G1 bzw. G2 bezeichnet. G2 wirkt aber im Gelenkpunkt G12 auch 
auf das 1. Glied. Die beiden nun am erst en Glied angreifenden Krafte bilden 
die Resultante Go, die im "Hauptpunkt" HI angreift. Entsprechend wirkt G1 

auch auf das 2. Glied, so daB in H2 wiederum die Resultante Go angreifend zu 
denken ist. Der MuskellOst schon infolge seiner Spannung (Tonus) am Ursprungs-
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und Ansatzpunkt Krafte aus, die entgegengesetzt gleich sind, + K und - K, 
und die in der Zugrichtung des Muskels wirken. 

Die beiden Krafte + K und - K wirken im Gelenkpunkt in derselben GroBe 
und Richtung und bilden mit den direkt angreifenden Kraften die Kraftepaare 
K·k des 1. bzw. 2. GIiedes. Das 1. Glied wlirde durch das Kraftepaar entgegen
gesetzt dem Sinne des Uhrzeigers, das 2. GIied durch sein Kraftepaar im Sinne 
des Uhrzeigers gedreht werden. Das Drehungsmoment des 1. GIiedes ware 
also - K . k, das des 2. + K . k; sie sind also entgegengesetzt gleich und ihre 
algebraische Summe = O. Das gilt fiir jeden einzelnen Muskel, liege er auf der 
Beuge- oder Streckseite des Gelenks. Raben die Drehungsmomente der Beuge
und Streckmuskeln absolut gleichen Wert, dann halten sie sich das GIeichgewicht. 

Abb. Hi. Abb. 16 . KL·ii.ftOpuol'o dCl' ChwCl'C a.n oinelll UIll 
oln e foste Achse (0,) bcwcglichcn zwolgliedL'lgen 

System. 

Ringegen kann in einem solchen System kein Gleichgewicht zwischen Schwere 
und Muskeln eintreten, da die Schwere keine Drehungsmomente ausubt, sondern 
einfach das ganze System zum freien Fall nach unten bringen wurde. 

Stellen wir nun dieses Gelenk unter eine Einschrankung, indem wir das 
1. GIied an einer zu G12 I I-Achse durch 01 uns drehbarvorstellen, wie es in Abb. 16 
dargestellt ist. In H1 wirkt wieder vertikal nach unten das Gewicht des redu
zierten 1. Systems Go, in H2 das Gewicht des 2. reduzierten Systems, ebenfalls Go. 
Die in H1 wirkende Gewichtskraft Go ruft in 01 eine gleich groBe, aber entgegen
gesetzt gerichtete Reaktionskraft - Go wach, die mit + Go in H1 das wirksame 
Kraftepaar der Schwere des 1. GIiedes darstellt. Die Reaktionskraft - Go 
wirkt aber auch im Gelenkpunkt G12 gleich groB und gleich gerichtet auf das 
2. GIied bzw. 2. reduzierte System und bildet mit + Go in. H2 das wirksame 
Kraftepaar der Schwere fur das 2. reduzierte System. Das eine Drehungsmoment 
ist Go ·h!> das andere Go ·h2• Beide Drehungsmomente sind negativ zu rechnen, 
weil beide ihre GIieder entgegengesetzt dem Sinne des Uhrzeigers zu drehen 
versuchen. 

Zweierlei Muskeln kann es an einem solchen System geben. Zunachst solche, 
die nur liber das Gelenk G12 hinweggehen. Ihre Drehungsmomente sind von 
denen an frei beweglichen Systemen dieser Art nicht verschieden, sie sind 
entgegengesetzt gleich. Das Kriiftepaar des einzelnen Muskels wurde das 1. GIied 
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entgegengesetzt dem Sinne des Uhrzeigers, das Paar des 2. Gliedes aber im 
Sinne des Uhrzeigers zu drehen versuchen. Am 1. Glied wirken also das Krafte
paar des Muskels, sofern es sich urn einen Beuger handelt, und das Kraftepaar 
der Schwere im selben Sinne, namlich beide negativ. Am 2. Glied wirkt das 
Kraftepaar des Muskels positiv, das der Schwere negativ. In einem solchen 
System sind die eingelenkigen Muskeln des Zwischengelenks G12 innere Krafte 
des Systems. 

Die zweite Art von Muskeln sind solche, deren Ursprung aufJerhalb des 
Systems gelegen ist. Es sind dann aufJere Krafte des Systems und ihre Wirkungs
weise hangt nur von ihrem Ansatz ab, da ja der Ursprung auBerhalb des Systems 
gedacht ist und als unbeweglich anzu-
nehmen ist. Der Ansatz kannnunentweder t 
am 1. oder 2. Glied liegen. 

Der am 1. Glied in Al (Abb. 17) an· 
greifende Muskel mit der Kraft + K ruft 
in 01 einen gleichgroBen und gleichgerich
teten Druck hervor, der seinerseits wieder 
die Reaktionskraft - K aus16st. Diese 
Reaktionskraft bildet mit der in Al direkt 
angreifenden Muskelkraft + K das Krafte
paar, mit dem der Muskel auf das 1. redu
zierte System einzuwirken sucht. Das 
Moment dieses Kraftepaares ist K . hI und 
ist, wie man aus der Abbildung erkennt, 
negativ zu rechnen. Auf das 2. Glied sucht 
dieser Muskel uberhaupt nicht drehend 
einzuwirken, da sich die nach G12 ver
legten Krafte + K und - K aufheben 
bzw. sich das Gleichgewicht halten. Trotz- Abb.17. Krattepaare verschiedener Mus· 

kern an einem urn eine feste Achse (0,) 
dem der Muskel in Al kein Drehungs- beweglichen zweigliedrigen System. 

moment auf das 2. Glied ausubt, durfte 
man aber etwa nicht daraus schlieBen, daB er auch auf das Gelenk in G12 ohne 
EinfluB sei. Eine Bewegung im Gelenk kann naturlich entweder nur mit dem 
einen oder mit dem anderen Knochen oder mit beiden zugleich ausgefUhrt werden. 

Anders verhalt es sich mit dem Muskel in A 2• Zunachst ist der Zug + K' 
in A2 auch als Druck in G12 aufzufassen. Dieser Druck wirkt aber auch gleich 
und gleich gerichtet in 01 und ruft dort eine entgegengesetzt gleiche Reaktions
kraft - K' wach. Wir haben jetzt am 1. reduzierten System ein Kraftepaar, 
+ K' - K', dessen Moment = K'· ha und positiv zu rechnen ist. 

In G12 wird aber durch den Druck + K' eine gleichgroBe, aber entgegen
gesetzt gerichtete Reaktionskraft - K' hervorgerufen, die ihrerseits nun mit 
der in A2 direkt angreifenden Muskelkraft + K' das Kraftepaar fUr das 2. redu
zierte System darstellt. Das Moment dieses Kraftepaares ist K' . h2 und positiv 
zu rechnen. 

Zu all diesen Drehungsmomenten kommen noch die Drehungsmomente der 
Schwere. Man braucht nur Abb. 16 und 17 nebeneinander zu betrachten, urn 
das bestatigt zu finden. 

GIeicbgewicbt zwiscben Scbwere und Muskeln am beschrankt beweglichen 
zweigliedrigen System. Gleichgewicht kann an einem Gelenksystem nur dann 
herrschen, wenn an jedem reduzierten System die algebraische Summe aller 
von irgendwelchen Kraften ausgeubten Drehungsmomente gleich Null ist. 
An einem frei beweglichen System, wie es in Abb. 15 dargestellt ist, ubt die 
Schwere uberhaupt kein Drehungsmoment aus, sondern wurde nur zum freien 
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vertikalen Fall nach unten fiihren. Der Schwere kann also in einem solchen 
System durch innere Krafte nicht das Gleichgewicht gehalten werden. Urn 
ein grobes Beispiel anzufiihren: aIle Muskeln des Korpers konnen auch bei 
starkster Willensanspannung (Innervation) den seiner Unterstiitzung beraubten 
Korper nicht vor dem freien Fall bewahren, sondern nur die Stellung der einzelnen 
Glieder zueinander beeinflussen. Es kann auch eine Korperstellung, bei der 
der Schwerpunkt des Korpers nicht senkrecht unter oder iiber dem Unter
stiitzungspunkt liegt, durch un sere Muskelkrafte allein nicht aufrechterhalten 
werden. Solche Stellungen kommen zwar im Zuge einer Bewegung vor, dann 
ist aber die Schwungkraft des bewegten Korpers die Gegenkraft zur Schwerkraft. 

Entzieht man ein beschrankt bewegliches Gliedersystem, wie es in Abb. 16 
dargestellt ist, zunachst dem EinfluB der Schwere, indem man sich die Achsen 
0 1 und G12 vertikal vorstellt, so daB also die Bewegungsebene horizontal steht, 
dann tritt keinerlei Bewegung ein, solange nicht Muskeln oder sonstige Krafte 
ihre Einwirkung geltend machen. AIle Krafte, welche nicht gerade in der Rich
tung der Achsen oder an den Achsen selbst angreifen, werden eine Bewegung 
dieses Systems hervorrufen, wenn nicht von anderen Kraften entgegengewirkt 
und das Gleichgewicht gehalten wird. Es kann sich also in einem solchen FaIle 
bei Fragen des Gleichgewichts nur urn gleichzeitige Einwirkung entgegengesetzt 
wirkender Muskeln handeln. 

O. FISCHER hat gezeigt, daB nur in Ausnahmefallen bereits zwei Muskeln 
geniigen, urn in einem solchen System Gleichgewicht zu halten, und zwar ein
gelenkige Muskeln des Zwischengelenks (G12) oder eingelenkige Muskeln des 
Gelenkes 0 1• 

Ein Muskel des Zwischengelenkes G12 sucht beide Glieder zu drehen, das 
eine im positiven, das andere im negativen Sinne. Die von diesem Muskel auf 
die beiden Systemglieder ausgeiibten Drehungsmomente sind entgegengesetzt 
gleich in jeder erdenklichen Gelenkstellung; daher hat auch das Verhaltnis 
seiner Drehungsmomente den konstanten Wert - 1. SoIl nun diesem Muskel bzw. 
seinem Drehungsbestreben Gleichgewicht gehalten werden, so kann das nur 
durch einen andern Muskel geschehen, dessen Drehungsmomente auch das 
Verhaltnis - 1 aufweisen, aber die beiden Systemglieder gerade umgekehrt zu 
drehen versuchen. Das ist z. B. nach den Untersuchungen O. FISCHERS der 
Fall beim M. brachialis und dem medialen + lateralen Tricepskopf. Dann ist 
ja auch die Bedingung erfiillt, daB im FaIle von Gleichgewicht die algebraische 
Summe aller Drehungsmomente = 0 ist. 

Greift ein Muskel nur iiber das Gelenk 0 1, so sucht er nur das 1. Glied zu 
drehen, sein Moment fiir das 2. Glied = o. Daher ist auch in diesem FaIle das 

Verhaltnis der beiden Drehungsmomente konstant, namlich ~1 = 00. SoIl 
2 

nun Gleichgewicht herrschen, so muB der Gegenmuskel auf das 1. Glied mit 
einem gleichen, aber entgegengesetzt gerichteten Drehungsmoment wirken, 
auf das 2. wirkt er ja mit dem Drehungsmoment = 0, sofern er nur iiber das 
Gelenk 01 hinwegzieht. 

Fiir das Schultergelenk z. B. erfiillen diese Bedingung die vorderen Fasern 
des M. deltoideus und der M. coracobrachialis. Andere Muskeln, welche iiber 
beide Gelenke hinwegziehen, besitzen nach den Untersuchungen O. FISCHERS 
gewohnlich weder ein konstantes Verhaltnis ihrer Drehungsmomente, noch 
lassen sich in der Regel zwei Muskeln finden, welche fiir alle oder auch nur den 
groBten Teil der moglichen Gelenkstellungen ein gleiches Verhaltnis der Drehungs
momente besaBen. Zur Herstellung des Gleichgewichts im zweigliedrigen System 
ist also im allgemeinen noch mindestens ein dritter, wenn nicht mehrere Muskeln 
notwendig. 
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Bisher war angenommen, das Gelenksystem sei durch die vertikale SteHung 
der Achsen in 0 1 und G12 dem EinfluB der Schwere entzogen. Unter dieser 
Annahme bleibt das Gelenksystem in Ruhe, da die Schwere kein Drehungs
moment ausiibt. Eine Bewegung in diesem System kann dann nur durch Muskeln 
hervorgerufen werden und Gleichgewicht kann nur herrschen, wenn sich die 
angreifenden Muskeln das Gleichgewicht halten. Bei Gleichgewichtsfragen in 
einem solchen System kommen also immer mindestens zwei Muskeln in Betracht. 

Wenn nun aber die Achsen nicht vertikal stehen, dann wirkt in der Regel 
die Schwerkraft auf jeden Korperteil mit Kraftepaaren ein (s. Abb. 16) und es 
kann an einen Muskel die Aufgabe herantreten, dem Drehungsbestreben der 
Schwere das Gleichgewicht zu halten. 

Nach den Ausfiihrungen auf S. 55£. wirkt die Schwere auf beide Glieder mit 
derselben Kraft ein, das Verhii,ltnis der beiden Drehungsmomente hangt also 
nur von den Armen der Kraftepaare abo Der Arm des Kraftepaares des 1. Gliedes 
ist gleich dem kiirzesten Abstand des Hauptpunktes Hl von der durch 01 gehenden 
Vertikalen in Abb. 16, der Arm des Kraftepaares des 2. Gliedes entspricht dem 
kiirzesten Abstand des Hauptpunktes H2 von der Vertikalen durch G12. 

Verbindet man nach den Angaben O. FISCHER: 0 1 mit So und verlangert 
man diese Linie bis zum Schnitt mit der Langsachse des 2. Gliedes, so erhalt 
man den Punkt R, den sogenannten "Richtpunkt". Verlangert man die Langs
achse des 2. Gliedes iiber G12 hinaus bis zum Schnitt mit der Vertikalen durch 0 1, 

dann erhalt man den sogenannten "Gleichgewichtspunkt" Y. Die Arme der 
Kraftepaare der Schwere des 1. und 2. Gliedes verhalten sich dann genau so 
zueinander wie die Strecken Y G12 und G12 R (Abb. 18). 

Der Richtpunkt R hat eine feste Lage auf der Langsachse des 2. Gliedes, 
er hangt ab von der ein fUr allemal festgelegten Lage der Hauptpunkte HI und H2 

und laBt sich durch Konstruktion bestimmen. 
Der Gleichgewichtspunkt Y hat auch insofern wenigstens eine bestimmte 

Lage, als er immer vertikal unter oder iiber 0 1 gelegen ist. Was aber seine Lage 
auf der Langsachse des 2. Gliedes anlangt, so wechselt sie mit den Stellungen 
des Gelenksystems. Er kann iiberall auf der Langsachse des 2. Gliedes bzw. 
deren Verlangerung liegen. Aus seiner Lage ergibt sich aber der Drehungssinn 
der Kraftepaare der Schwere auf die beiden Glieder. Liegt er wie in Abb. 18, 
also auf der Verlangerung der Langsachse des 2. Gliedes iiber G12 hinaus, dann 
haben die Drehungsmomente der Schwere an beiden Gliedern negativen Sinn, 
das Verhaltnis der beiden Drehungsmomente der Schwere hat also positiven 
Wert. Hingegen hat dieses Verhaltnis negativen Wert, wenn Y auf RG12 oder 
iiber R hinaus liegt (Abb. 19). Fallt schlieBlich Y mit R zusammen, liegt also 
der Gesamtschwerpunkt So mit 0 1 in einer Vertikalen, dann ist das Verhaltnis 
der beiden Drehungsmomente = -I, d. h. die beiden Drehungsmomente sind 
gleich groB, aber entgegengesetzt gerichtet. Steht endlich die Langsachse des 
2. Gliedes vertikal, dann liegt Y in unendlicher Ferne und das Verhaltnis der 
Drehungsmomente = 00. 

Wie wohl ohne weiteres einzusehen ist, wiirde die Schwerkraft in einem 
solchen Gelenksystem so lange drehend einwirken, bis HI und H 2 senkrecht 
unter 01 liegen, d. h. bis der Arm der Kraftepaare gleich 0 ist. Die Schwere 
wiirde natiirlich auch dann kein Drehungsmoment ausiiben, wenn HI und H 2 

senkrecht tiber 01 liegen wiirden, denn dann ware der Arm der Kraftepaare 
auch gleich O. 

SoH nun trotz der Einwirkung der Schwere Gleichgewicht herrschen, dann 
handelt es sich im allgemeinen urn die Einwirkung von Muskeln, wenn wir von 
Banderspannungen uSW. absehen. Handelt es sich dabei nur urn einen Muskel, 
dann muB das Verhaltnis seiner Drehungsmomente mit dem Verhaltnis der 
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Drehungsmomente der Schwere tibereinstimmen. Beieinem Muskel des Zwischen
gelenks G12 kommt diese Obereinstimmung nur in einer ganz bestimmten Stellung 
des Gelenksystems tatsachlich vor. Bei einem eingelenkigen Muskel des Zwischen
gelenks ist das Verhaltnis der auf die beiden Korperteile ausgetibten Drehungs
momente in allen erdenklichen Gelenkstellungen immer = - 1. Also vermag er 
der Schwere in einem solchen Gelenksystem nur das Gleichgewicht zu halten, 
wenn der Gesamtschwerpunkt So des Systems vertikal unter oder tiber 0lliegt, 
oder, was auf dasselbe hinauslauft, wenn der "Richtpunkt" und "Gleichgewichts
punkt" zusammenfallen; nur dann ist nach dem Vorhergehenden das Verhaltnis 
der Drehungsmomente der Schwere auch = - 1. Liegt So vertikal unter 01, 

Abb.18. Abb.19. 

dann handelt es sich um einen Beuger, liegt So vertikal tiber 0 1, dann ist es ein 
Strecker, der der Schwere das Gleichgewicht halt. DaB dem tatsachlich so ist, 
geht1!.uch daraus hervor, daB sich an der StellUng des Gelenksystems gar nichts 
andern wiirde, wenn man das Gelenk G12 versteifen wiirde. Es wiirde sich dann 
bei voller Pendel£reiheit in 01 so einstellen, daB So vertikal unter 01 zu Hegen 
kame, bzw. es wiirde in Ruhe verbleiben, wenn So vertikal tiber 01 lage. Die 
algebraische Summe samtlicher Drehungsmomente ware in beiden Fallen = o. 

S., vertikal tiber 01 ist z. B. der Fall bei dem von O. FISCHER analysierten 
Zehenstand. 0 1 ist die quere Achse durch die Mittel£uBkopfchen der groBe 
Zeh(ln, G12 ist die gemeinsame Achse durch die Sprunggelenke. Das Drehungs
moment der Schwere ist dann gleich: Gewicht des Korpers mal Abstand der 
Kopfchenachse von der Knochelachse. Das Drehungsmoment, das entgegen
wirkt im Falle tatsachlich ausgefiihrten Zehenstandes, ist gleich: Spannung 
der Wadenmuskulatur mal Abstand der Resultante dieser Muskulatur von 
der queren Sprunggelenkachse, denn infolge der groBen Masse des 2. Gliedes 
(ganzer' Korper mit Ausnahme der beiden FtiBe) fallt der Hauptpunkt des 
1. Gliedes (die beiden FtiBe) nahezu an den Mittelpunkt der Knochelachse, die 
dem Zwischengelenk G12 entspricht. 

Ganz entsprechend verhalt es sich mit einem eingelenkigen Muskel des 
Gelenkes 0 1, Sein Drehungsmoment auf das 2. Glied = 0, daher das Verhaltnis 
seiner Drehungsmomente auf beide Glieder = 00. Die Drehungsmomente der 
Schwere zeigen aber nur dann dieses Verhaltnis zueinander, wenn die Langs
achse des 2. Gliedes vertikal steht, bzw. der Gleichgewichtspunkt Y im Unend-
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lichen liegt. Nur unter dieser Voraussetzung kann ein Muskel des 01-Gelenkes 
dem ganzen System Gleichgewicht halten, sofern das Zwischengelenk G12 frei 
beweglich ist. 

Wenn es sich dal'l1m handelt, die SteHung des Gelenksystems aufzusuchen, 
in denen ein uber beide Gelenke hinwegziehender Muskel der Schwere das 
Gleichgewicht zu halten vermag, ist es zuerst notwendig, sich die "Moment
flache" der Schwere und die des Muskels zu entwerfen. Wenn die beiden Moment
flachen keine Punkte in der Koordinatenebene miteinander gemein haben, dann 
gibt es auch keine SteHung des Gelenksystems, fur die der betreffende Muskel 
als Gleichgewichtshalter in Betracht kame. Dberschneiden sich aber die Moment
flachen der Schwere und des Muskels, dann entsprechen die Projektionen der 
Schnittkurve auf die Koordinatenebene den Winkelstellungen, in denen der 
Muskel bei geeigneter Spannung der Schwere das 
Gleichgewicht halten wiirde. Dabei ist aber noch 
erforderlich, daB die DrehungsmomentedesMuskels 
auf die beiden Korperteile gerade entgegengesetzt 
einwirken wie die der Schwere. Ratte namlich das 
Drehungsmoment desMuskels z. B. auf das 1. Glied 
dasselbe Vorzeichen wie das der Schwere, dann 
ware ja die algebraische Summe der Drehungs
momente nicht 0, wie es fUr das Gleichgewicht 
erforderlich ist. 

Wie O. FISCHER gezeigt hat, sind fur den 
groBten Teil der moglichen Stellungen des Systems 
meist mehrere Muskeln, mindestens aber zwei 
notig, um der Schwere entgegenzuwirken. In der 
in Abb. 20 z. B. dargestellten Stellung, bei der G12 

1 

Abb.20. 

senkrecht unter 01 liegt, also der Gleichgewichtspunkt Y in G12, sieht man 
wohl schon ohne weiteres, daB der dargestellte Muskel diese Stellung des 
Systems nicht zu halten vermag, wenn 01 beweglich ist. Auch mehrere 
Muskeln dieser Art zusammen vermogen das nicht, denn es sind diese ein
gelenkigen Muskeln des Zwischengelenks immer nur innere Krafte des Systems, 
die der auf das ganze System einwirkenden Schwerkraft nicht das Gleichgewicht 
zu halten vermogen. Wenn man die Drehungsmomente bei der in der Ab
bildung dargestellten Stellung beriicksichtigt, sieht man sofort, daB die al
gebraische Summe der auf das System einwirkenden Drehungsmomente nicht 
o ist, wie es das Gleichgewicht erfordern wiirde. Das Gleichgewicht in dieser 
Stellung kann nur dadurch gehalten werden, daB sich mit dem eingelenkigen 
Muskel des Zwischengelenks mindestens noch ein Muskel des 01-Gelenkes ver
einigt. 

Die Fragen der Statik spielen auch fiir die Dynamik eine wichtige Rolle. 
Der Ruhezustand vor dem Beginn einer Bewegung ist ein Gleichgewichtszustand 
zwischen den am betreffenden System angreifenden Kriiften. Dieser Gleich
gewichtszustand kann entweder dadurch bedingt sein, daB auf das System 
nur die Schwere wirkt, der die von der Schwere ausgelosten Reaktionskrafte 
das Gegengewicht halten, oder er kann durch das gegenseitige Wirken von 
Muskel- und Schwerkraft bedingt sein oder nur durch Muskeln allein. 

Eine Bewegung im System kann nun dadurch zustande kommen, daB eine 
neue Kraft angreift oder eine der bereits vorhandenen Krafte in ihrer GroBe 
oder Richtung sich andert. In jedem Falle ist die ausgeloste Bewegung wieder 
das Ergebnis einer resultierenden Kraft (aus den bereits vorhandenen und der 
neuen oder geanderten Kraft) und nicht schlechthin die Wirkung dieser neuen 
bzw. geanderten Kraft. Das geht auch daraus hervor, daB eine Bewegung im 
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System auch ausgelost wiirde, wenn man eine der bereits im Gleichgewichts
zustande vorhandenen Krafte ausschalten wiirde. 

Die Wirkung einer neuen oder bereits vorhandenen aber nach GroBe oder 
Richtung geanderten Kraft wird also nur verstandlich, wenn man alle am System 
bereits im Ruhezustande angreifenden Krafte beriicksichtigt. Daher sind die 
an einem System vor Beginn einer Bewegung herrschenden Gleichgewichts
bedingungen zuerst zu ermitteln, denn erst dann kann man die Wirkung der 
neuen oder geanderten Kraft mechanisch verstandlich machen. Das gilt beson
ders von Versuchen an Muskelmodellen, deren Aufstellung schon die Anbringung 
von Widerstanden erfordern kann, die dann bei der Analyse der untersuchten 
Muskelwirkung iibersehen werden (vgl. den SchluBabschnitt). 

Das kinetische MaG eines Muskels (0. FISCHER) oder das Drehungsverhiiltnis 
eines Muskels (R. FICK). Ein Muskel wirkt durch seine Spannung bzw. Zu
sammenziehung immer auf beide Korperteile, er sucht den Ursprungs- dem 
Ansatzteil zu nahern und umgekehrt. Dadurch wirkt er aber nicht nur auf die 
iibersprungenen Gelenke, sondern auch auf Nachbargelenke, iiber die er gar 
nicht hinwegzieht, die also scheinbar auBerhalb seines Wirkungsbereiches liegen. 
So unwahrscheinlich das vielleicht im ersten Augenblick klingen mag, so ist 
es doch schon aus der bloBen -oberlegung und unmittelbaren Anschauung 
heraus klar, daB dem tatsachlich so sein muB. Wenn der M. brachialis z. B. 
den Ober- dem Unterarm und den Unter- dem Oberarm nahert, so wird ja nicht 
schlechthin das Ellbogenende der heiden Knochen in Bewegung gesetzt, sondern 
die ganzen Glieder bzw: Knochen, also beim Oberarm auch das proximale 
Ende, beim Unterarm das distale. Diese Bewegung des proximalen und distalen 
Endes der beiden Knochen des Ellbogengelenks ist aber nichts anderes als eine 
Bewegung im Schulter- bzw. Handgelenk. Wenn ich praktisch die Bewegung 
auch so ausfiihren kann, daB im Schulter- und Handgelenk keine Stellungs
anderung eintritt, dann schalte ich eben an diesen Gelenken die entsprechen
den Hemmungen ein, die die Mitbewegung in Schulter- und Handgelenk 
verhindern. 

Obwohl nun der Muskel am Ursprungs- und Ansatzglied mit derselben 
Kraft zieht, werden die beiden Glieder nur unter ganz bestimmten Voraus
setzungen gleichgroBe Drehungen ausfiihren, namlich dann, wenn die beiden 
Glieder vollkommen symmetrisch gebaut sind oder zumindest die reduzierten 
Systeme die gleichen Tragheitsradien haben. Das ist aber bei den menschlichen 
Gliedern wohl nirgends der Fall. 1m allgemeinen wird die Drehung um so groBer 
sein, je kleiner das Tragheitsmoment des betreffenden reduzierten Systems 
ist fiir die Achse durch den Hauptpunkt. Auf ein sehr einleuchtendes Beispiel, 
wie die Masse und Massenverteilung die Bewegung beeinflussen, weist R. FICK 
hin. Wenn sich ein auf dem Riicken liegender Saugling aufzurichten versucht, 
dann gehen ihm die Beine mehr in die Hohe als der Rumpf, weil der Rumpf 
schwerer ist als die Beine und dieselbe Kraft an zwei in ihren mechanischen 
Eigenschaften hOchst ungleichen Gliedern angreift. 

Diese Abhangigkeit der Bewegung von den mechanischen Eigenschaften 
der Glieder kommt in den "Bewegungsgleichungen" O. FrscHERs zum Ausdruck. 

Die Wirkung eines Muskels auBert sich also in den verschiedenen Gelenken 
verschieden und das Verhiiltnis, in dem ein Muskel die verschiedenen Gelenke 
.in Bewegung setzt, die "Wirkungsqualitat" (R. FICK), nicht etwa die Wirkungs
quantitat, wird durch das "kinetische MaB" zum Ausdruck gebracht. Da die 
Wirkung eines Muskels, die Art seines Einflusses auf einen Korperteil, von seinem 
Drehungsmoment abhangig ist, kommt natiirlich durch das "Verhaltnis der 
Drehungsmomente" in erster Linie zum Ausdruck, wie sich die Wirkung des 
Muskels auf die einzelnen Korperteile verteilt, eben seine Wirkungsqualitat. 



Das kinetische MaD eines Muskels oder das Drehungsverhiiltnis eines Muskels. 63 

Durch die einwirkende Muskelkraft erhalten die Glieder eine Winkelbeschleu
nigung, deren Richtung und GroBe ganz und gar von der Richtung und GroBe 
der Drehungsmomente abhangig ist; daher kann das Verhaltnis der Drehungs
momente auch durch das Verhaltnis der Winkelbeschleunigungen ausgedriickt 
werden. Da aber das Drehungsmoment in der Regel fur jede SteHung des 
Gliedersystems ein anderes ist, muB auch das Verhaltnis der Drehungsmomente 
bzw. Winkelbeschleunigungen in jeder SteHung ein anderes sein, was nichts 
anderes besagt, als daB das kinetische MaB eines Muskels eine dauernd sich 
andernde GroBe darsteHt und nur fur eine bestimmte Ausgangsstellung einen 
ein fUr allemal gultigen Wert aufweist. 

Bei der Berechnung des kinetischen MaBes eines Muskels kann es sich also 
nur darum handeln, die Anfangsbewegung zu ermitteln, welche ein Muskel 
auslOst unter der Voraussetzung, daB weder die Schwere noch andere Kra.£te 
auf das betreffende Gliedersystem wirken. Da aber unsere Glieder, von den 
reinen Scharniergelenken abgesehen, meist in mehreren Ebenen drehbar sind, 
ja haufig unendlich viele Drehungsachsen aufweisen, gestaltet sich die Be
rechnung des kinetischen MaBes eines Muskels bei der Annahme vollkommener 
Freiheit aller in Betracht kommenden Gelenke auBerordentlich verwickelt. 
Schon bei der Ableitung der Bewegungsgleichungen wurde das Gliedersystem 
unter ganz bestimmte Bewegungsbedingungen gestellt, indem angenommen 
wurde, daB die Gelenke 012 und 01 nur um zwei zueinander II Achsen drehbar 
sein sollen und alle anderen Bewegungen ausgeschlossen seien. Auch fur die 
Berechnung des kinetischen MaBes eines Muskels muB man zu diesen im Leben 
wohl nur ganz selten einmal verwirklichten Hilfsannahmen greifen, wenn die 
Berechnung praktisch durchfuhrbar sein soH. Diese einschrankenden Voraus
setzungen andern aber nichts, wenn es sich nur darum handelt, ganz allgemein 
das Grundsatzliche bei der Frage nach der Wirkungsqualitiit eines Muskels 
darzutun; sie vereinfachen nur die Berechnung und erleichtern ganz wesentlich 
das Verstandnis fur den Kern der Sache. 

Den Schlussel zur Berechnung geben die aHgemeinen Bewegungsgleichungen 
(S. 51 f.), denn diese berucksichtigen ja die mechanischen Eigenschaften der in 
Betracht kommenden Glieder, von denen schlieBlich die qualitativen Ver
schiedenheiten der Muskelwirkung in den benachbarten Gelenken abhangig ist. 

Bei einer Anfangsbewegung eines Gliedersystems sind die Winkelgeschwindig
keiten = 0, wahrend die Winkelbeschleunigungen, die von der einwirkenden 
Muskelkraft erteilt werden, natiirlich einen endlichen Wert haben mussen, da 
ja doch eine Bewegung eingeleitet werden solI. Setzt man also in den allgemeinen 
Bewegungsgleichungen die Winkelgeschwindigkeiten 9I~ und 9I~' = 0, dann 
nehmen sie die Form an: 

mo (J.i + II c2 cos'lJ')' 9I~' + mo II c2 cos'lJ' ''IJ''' = Dl 
mo (A~ + II c2 cos'lJ') . 9I~' + mo A~ ''IJ''' = D2• 

Aus diesen beiden Gleichungen laBt sich nun das Verhaltnis der Winkel
beschleunigungen im Gelenk 01 bzw. 012 darstellen: 

'2 Dl l 
" 112-D - lC2 C08'P 

!p, _ 2 

?'- D 
(A~ + II C2 C08'P) - (A§ + llC2C08'P)' Dl 

2 

Wie man aus der Gleichung sieht, kommt tatsachlich nur das Verhaltnis der 
Drehungsmomente in Betracht, die GroBe der Muskelspannung spielt dabei 
keine Rolle. Nur das AusmaB der Drehung in jedem Gelenk wiirde von der 
Muskelspannung abhangig sein, d. h. in der gleichen Zeit wurde in jedem Gelenk 
das AusmaB der Drehung um so groBer sein, je groBer die Muskelspannung 
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ist; aber am Verhaltnis der Drehungsmomente wiirde sich dadurch nichts 
andern. Die Drehungsmomente fiir sich sind statische MafJe (s. S. 54), das 
VerhiiltniB derselben gibt die Verteilung der ausgelOsten Bewegungen auf die 
entsprechenden Gelenke an, daher der Name kinetisches M afJ. 

Die Formel gilt, wie bereits erwahnt, nur unter den sehr einschrankenden 
Voraussetzungen iiber die Beweglichkeit des Gliedersystems. Sind z. B. in 0 1 

3 Freiheitsgrade offen, dann geniigt natiirlich eine Winkelbeschleunigung fiir 
dieses Gelenk nicht mehr, sondern es miissen 3 Winkelbeschleunigungen beriick
sichtigt werden. Handelt es sich hingegen um 3 zwangslaufige Gelenke, also 
um ein dreigliedriges System, dessen 3. Winkel mit X bezeichnet sein mag, 

so miiI3ten die Verhaltnisse der Winkelbeschleunigungen x:: und !P:: beriick-
!PI 'P 

sichtigt werden. Man sieht, daI3 sowohl die Vermehrung der Glieder eines 
Systems als auch die Vermehrung der Freiheitsgrade eines der Gelenke des 
Systems die Anzahl der Verhaltnisse der Drehungsmomente bzw. Winkel
beschleunigungen entsprechend vermehren wiirde. 

VerhaltnismaI3ig einfach gestaltet sich die Formel des kinetischen MaI3es 
fiir aHe eingelenkigen Muskeln des Zwischengelenkes G12• Nach den friiheren 
Ausfiihrungen ist das Verhaltnis der Drehungsmomente eines solchen Muskels 
= - 1. Auch fiir Muskeln, die nur iiber das Gelenk 01 hinwegziehen, laI3t sich 
das Verhaltnis ihrer Drehungsmomente nach dem Friiheren leicht angeben: 

D1 = CX) oder ~2 = O. Dabei ergibt sich auch, daI3 fiir beide Muskelarten der 
1 

Wert des kinetischen MaI3es nur yom Winkel1p (Gelenkwinkel des Zwischen-
gelenkes) abhangig ist, wahrend die SteHung des Gelenkes 01 ohne EinfluI3 ist, 
denn der Winkel CP1 kommt in der Formel fiir sich aHein ja gar nicht vor. 

Mehrgelenkige Muskeln haben aber kein konstantes Verhaltnis ihrer Drehungs
momente, man muI3 also erst fiir die verschiedenen Gelenkstellungen diese 
Werte ermitteln. 

O. FISCHER, der uns durch seine Zerlegung des Korpers in mechanisch 
bestimmte Einheiten die Grundlagen zur mathematischen Erfassung der Muskel
wirkung geliefert hat, hat auch an besonderen Beispielen die allgemeinen Grund
satze dargetan. 

Bei der Untersuchung der eingelenkigen Muskeln des Ellbogen- und Knie
gelenkes kam er zu dem auffallenden Ergebnis, daI3 deren kinetisches MaI3 
nahezu vollkommen gleich ist. Man konnte demnach einen eingelenkigen Ell
bogenmuskel nach dem Kniegelenk iibertragen und er wiirde am Ober- bzw. 
Unterschenkel dieselben Anfangsdrehungen hervorrufen, sofern man ihn so 
anbringen konnte, daI3 sein statisches MaI3 an beiden GliedmaI3en gleich ware. 

Wohl ohne weiteres einzusehen ist, daI3 sich das Drehungsverhaltnis andern 
muI3, wenn das eine oder andere Glied belastet wird. Durch die Belastung 
andern sich ja die mechanischen Eigenschaften des betreffenden Gliedes. In der 
Formel wiirde die Belastung des einen oder anderen Gliedes durch Xnderung 
von At bzw. }.2 zum Ausdruck kommen, da die beiden GroI3en die Tragheits
radien der betreffenden Glieder ausdriicken; auch c2, der Abstand des Haupt
punktes des 2. Gliedes yom Mittelpunkt des Zwischengelenkes wiirde sich andern. 

Das kinetische MaI3 fiir die eingelenkigen Muskeln des Ellbogen- bzw. Knie-

gelenkes lautet nach O. FISCHER - 3°'o9:2COS 'P, fiir die Muskeln, die nur 
, cos 'P 

iiber das Schulter- bzw. Hiiftgelenk hinweggehen - unter der Annahme ein
geschrankter Beweglichkeit, d. h. nur drehbar um eine zur EHbogen- bzw. 

Kniegelenksachse, II-Achse - lautet das kinetische MaI3: - ° 9 ~9 . 
, cos 'P 

Da 1p den Gelenkwinkel an G12 bedeutet, sieht man aus den Formeln, wie das 



Das kinetische Mall eines Muskels oder das Drehungsverhii.ltnis eines Muskels. 65 

kinetische MaB nicht nur eine Funktion des Gelenkwinkels darstellt, sondern, 
daB Muskeln des 01-Gelenkes auch das 012-Gelenk beeinflussen, obwohl sie 
gar nicht dariiber hinweggehen. Das negative Vorzeichen an beiden Werten 
zeigt an, daB die beiden Glieder in entgegengesetztem Sinne bewegt werden, 
d. h. ein Beuger des Ellbogengelenkes bewegt den Unterarm im Sinne des Uhr
zeigers, den Oberarm umgekehrt (der rechte oder linke Arm von links her 
betrach tet ). 

Das kinetische MaB laBt sich also fiir jede beliebige Gelenkstellung als Aus
gangsstellung in eine einwandfreie mathematische Formel kleiden, trotzdem 
ist es nicht so ohne weiteres anschaulich, weil die aus der Formel sich ergebenden 
Werte streng genommen nur fiir unendlich kleine Bewegungen gelten, da sich 
ja mit jeder Anderung der Gelenkstellung das Drehungsverhaltnis andert. Die 
Formel driickt also nur einen Augenblickswert aus, der, kaum wahr geworden, 
schon einem neuen Werte Platz macht. Denn die Formel fiir die eingelenkigen 
Muskeln des EHbogen- oder Kniegelenkes sagt nur, daB z. B. bei einer Ausgangs
steHung 1jJ = 900 einer dieser Muskeln das Gliedersystem so bewegen wiirde, 
daB auf die Riickwartsdrehung im Schultergelenk nur 3/10 der Vorwartsdrehung 
im EHbogengelenk entfalIen. Die zweite Formel wiirde fiir eine Ausgangs
stelIung 1jJ = 900 besagen, daB beide Gelenke im selben AusmaBe aber natiirlich 
im entgegengesetzten Sinne bei der Anfangsdrehung eines der in Betracht 
kommenden MuskeIn bewegt wiirden. 

Um nun das Wesen des kinetischen MaBes anschaulicher zu machen, hat 
O. FISCHER zur Hilfsannahme gegri££en, das Drehungsverhaltnis andere sich 
nicht von Augenblick zu Augenblick, sondern behalte fiir eine bestimmte Ande
rung der Gelenkstellung seinen Wert bei. Die Frage lautet dann: Wie groB ist 
der Winkel 9'1 (Gelenk01), der z. B. zu einer Drehung von 300 im Verbindungs
gelenk 012 gehort ~ Nach der vorhin angegebenen Formel erhalt man dann 
z. B. fiir den M. brachialis fiir die Ausgangsstellung = 00, 300, 600, 900 die in 
der folgenden Tabelle von FISCHER angegebenen Werte: 

Ellbogenwinkel . I 00 300 600 900 

Dl -0,38 -0,37 -0,35 -0,3 
D2 

Riickwartsstreckung im Schultergelenk ent-
sprechend 300 Beugung im Ellbogengelenk . 11,40 11,10 10,50 90 

Das heiBt also, wiirde sich das Drehungsverhaltnis nicht andern, so wiirde 
die Drehung im Gelenk G12 von 1jJ = 00 bis zu einem Winkel1jJ = 300 so zustande 
kommen, daB im Schultergelenk (01 ) eine Drehung von 11,40 nach riickwarts 
und damit auch eine Drehung des distalen Humerusendes im Ellbogengelenk 
(012) um denselben Betrag ausgefiihrt wiirde; der Rest von 18,60 wiirde durch 
Drehung des Unterarmes im Sinne des Uhrzeigers (im Gelenk 012) zustande 
kommen. 

Auch £iir den M. coracobrachialis als eingelenkigen Muskel des Schulter
gelenkes hat O. FISCHER dieses Verfahren angewandt, dessen Ergebnis in der 
folgenden Aufstellung niedergelegt ist: 

Ellbogengelenkwinkel 'IJI ••••••••• 00 300 600 900 

Wert des Drehungsverhaltnisses . . . . . .. - 0,47 - 0,51 - 0,64 - 1 
Riickwartsstreckung im Schultergelenk ent-
sprechend 300 Beugung im Ellbogengelenk .. 14,10 15,30 19,20 300 

In ahnlicher Weise hat O. FISCHER auch den langen Bicepskop£ des Armes 
durchgearbeitet als Beispiel eines mehrgelenkigen Muskels. Dabei ergab sich 

Handbuch der Neuroiogie. II. 5 
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die bemerkenswerte Tatsache, daB der lange Bicepskopf nicht nur das Ellbogen
gelenk beugt, sondern auch das SchuItergelenk streckt wie ein eingelenkiger 
Muskel des Ellbogengelenkes. Er wird eben durch die Auflagerung seiner Sehne 
auf den Oberarmkopf sozusagen in zwei eingelenkige Muskeln zerlegt: Humerus
kopf-Radius ist ein volarer Ellbogenmuskel, Oberarmkopf-Schulterblatt ein 
SchuItergelenkmuskel. Als volarer Ellbogengelenkmuskel verhiilt er sich genau 
so wie der Brachialis z. B., er bewegt die beiden Glieder in entgegengesetzter 
Richtung, den Unterarm im Sinne des Uhrzeigers, den Oberarm umgekehrt. 
Der SchuItergelenkteil des Muskels wiirde allerdings den Oberarm nach vorne, 
das Schulterblatt nach hinten drehen; nach den Untersuchungen O. FISCHERS 
iiberwiegt aber in den meisten Stellungen die Riickwartsdrehung des Oberarmes 
im SchuItergelenk. 

Bei allen diesen Untersuchungsergebnissen muB man sich aber immer vor 
Augen haIten, daB sie zwar das Grundsatzliche der Muskelwirkung in einer 
geradezu uniibertrefflichen Weise dartun, aber unter sehr einschrankenden 
Bedingungen iiber die Beweglichkeit des Gelenksystems gewonnen wurden. 
Beim Lebenden fallen nicht nur die Bewegungseinschrankungen der Gelenke 
weg, sondern es spielen aIle zusammengeharenden Muskeln, die Synergeten oder 
Agonisten, bei einer Bewegung mit. Zu dieser aktiven Tatigkeit der Agonisten 
treten zumindest die passiven Widerstande der Antagonisten, sehr wahrschein
lich aber sogar noch aktive Eingriffe der Gegenwirker. Es ist wohl maglich, 
jeden einzelnen Muskel nach den von FISCHER dargelegten Methoden zu unter
suchen, aber schon wenn man z. B. zwei Synergisten betrachtet, ist es aus
geschlossen, den Anteil eines der beiden bei einer auszufiihrenden Bewegung 
genau zu bestimmen. Tatsachlich spielen aber im Leben selbst bei scheinbar 
ganz einfachen Bewegungen eine ganze Reihe von Muskeln mit- und ineinander, 
teils aktiv, teils passiv, dazu kommen noch Banderspannungen, "kurz eine ganz 
uniibersehbare Reihe von Komplikationen, die eine exakte Berechnung einfach 
unmaglich machen" (R. FICK). 

Mechanologie nnd Allergismus (gefiihrte Wirkung der Muskeln). H. v. BAEYER 
hat in einer Reihe von Arbeiten der letzten Jahre auf Muskelwirkungen hin
gewiesen, die so ganz und gar von der iiblichen Vorstellung iiber die Wirkungs
weise der Muskeln abzuweichen scheinen, daB man fUr das gesamte Arbeits
gebiet, das sich mit der Wirkungsweise der Muskeln unter verschiedenen mecha
nischen Bedingungen der Gliederkette beschiiftigt, den Begriff der Mechanologie 
gepragt hat. Auf den erst en Blick iiberraschende Modellversuche scheinen die 
Neuartigkeit der Befunde zu bestatigen. 

Der Begriff Mechanologie ist vollkommen uberflUssig, denn sein Umfang und 
InhaIt weicht in nichts von dem Begriff Muskelmechanik ab, wie ihn O. FISCHER 
umschrieben hat. Zur Mechanik der lebenden Karper gehOrt doch wohl auch die 
Lehre von der Mechanik des menschlichen Karpers (Mechanologie), denn seine 
Bewegungen laufen nach den gleichen mechanischen Gesetzen ab wie die aIler 
anderen lebenden Karper mit gleichen oder ahnlichen Einrichtungen. 

Unter "Allergismus oder gefiihrte Wirkung eines Muskels" versteht H. v. 
BAEYER die unter der Annahme bestimmter mechanischer Voraussetzungen 
bedingte "Fernwirkung oder geanderte Auswirkung eines Muskels auf Gelenke". 
Der Soleus z. B. soIl das eine Mal das Knie beugen, das andere Mal strecken 
kannen, je nach den mechanischen Voraussetzungen, unter denen das Glieder
system steht. 

Wenn der FuB freischwebend angenommen wird, iibt der Soleus auf den 
Unterschenkel ein Drehungsmoment aus, das infolge der Verbindung im Knie
gelenk zu einer Streckbewegung des Unterschenkels im Kniegelenk fUhrt, 
d. h. eine Verkiirzung des Soleus wirkt sich bei freiem Sprung- und Kniegelenk 
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so aus, daB sowohl eine Plantarflexion des FuBes als auch eine Streckbewegung 
des Unterschenkels im Kniegelenk zustande kommt. Das ist ja der erste Grund
satz aller Muskelwirkung iiberhaupt, daB immer sowoht" auf den Ursprungs
als auch Ansatzknochen Drehungsmomente ausgeiibt werden. Ob beide Drehungs
momente zur Auswirkung kommen und in welchem Verhaltnis zu einander, 
lieBe sich aus den Bewegungsgleichungen O. FrscHERB und dem 
kinetischen MaB - dieses allerdings nur fiir eine bestimmte Aus
gangsstellung - feststellen ; daB auch der Mechanismus der Gelenke 
dem Sinn der Drehungsmomente entsprechen muB, ist eine Selbst
verstandlichkeit. 

In Abb. 21 ist die Wirkungsweise des Soleus bei freier Be
weglichkeit des Unterschenkels und FuBes und feststehendem 
Oberschenkel schematisch dargestellt. An der Wirkungsweise des 
Soleus wiirde sich gar nichts andern, wenn in dem dargestellten 
Schema der Oberschenkel und der mit ihm fest verbunden ge
dachte Rumpf frei beweglich waren, nur die endliche Stellung 
im Raume ware eine andere, weil der Kniepunkt einen Kreis
bogen um den Sprunggelenkpunkt als Mittelpunkt beschreiben 
wiirde und der Oberschenkel diese Bewegung dem Sinne nach 
wenigstens mitmachen wiirde. Der Oberschenkel beeinfluBt zwar 
bei freier Beweglichkeit die Bewegungen des Unterschenkels in- / 
folge der Veranderung der Masse, des Tragheitswiderstandes usw., / 
kurz infolge der Anderungen der mechanischen Eigenschaften, 
die der Unterschenkel durch die Verbindung mit dem Ober

Abb.21. 

schenkel erfii,hrt, was man sich in der Vorstellung durch die Annahme eines 
reduzierten Systems vereinfachen kann. Ein DrehungBmoment iibt aber der 
SoleuB auf den OberBchenkel nicht aUB. 

Wenn wir uns jetzt den FuB fest auf den Boden aufgesetzt denken und das 
Kniegelenk gebeugt (Abb. 22), dann kann eine Streckstellung nur dadurch 
erreicht werden, daB auf den Oberschenkel ein Drehungsmoment ausgeiibt wird, 
das ihn entgegengesetzt dem Sinne des Uhrzeigers (im dargestellten Schema) 
bewegt. DaderSoleus auf diese Bewegung des Oberschenkels fiir sich allein 
ganz einfluBlos ist, miissen noch andere Krafte, auBere 1/ 
oder innere, diese Bewegung herbeifiihren oder herbeifiihren 
helien. DaB iBt der Kernfehler in allen DarBtellungen, die 
v. BAEYER von der MUBkelwirkung gibt, dafJ er iiberBieht, /(I 

dafJ nicht nur die inB Auge gefafJten MUBkeln am SYBtem 
oder Beinen Modellen angreifen, Bondern auch die von ihm 
geBetzten mechaniBchen Bedingungen, W iderBtande UBW. K rafte 
darBtellen, die daB GliederBYBtem im Verein mit der ange
nommenen MUBkelkraft in Bewegung Betzen. Es handelt sich 
also in den v. BAEYERSchen Modellversuchen gar nicht 

Abb.22. 

um einfache Auswirkungen, Fernwirkungen oder gefiihrte Wirkungen der an
genommenen Muskeln, sondern um ein Zusammenspiel verschiedener Krafte. 
In den Modellversuchen sind es entweder die haltende und fiihrende Hand 
oder sonstige Einrichtungen am Modell, also system- oder korperfremde 
Kriifte, die im Verein mit dem angenommenen Muskel die scheinbar' so 
ungewohnliche Bewegung auslOsen; in den praktischen Beispielen, die 
v. BAEYER anfiihrt, sind es korpereigene Krafte, namlich andere Muskeln, die 
mit dem angenommenen Muskel zusammen die gewollte Bewegung herbei
fiihren. 

Genau so verhalt es sich mit den von K. FrscHER angefiihrten Beispielen 
fur Allergismus mit dem Unterschied, daB K. FrscHER bei seinen Beobachtungen 

5" 
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am Lebenden den haufigen, aber deshalb nicht minder groben Fehler begeht 
Kontraktion und Spannung eines Muskels zu verwechseln. 

Es erscheint daher nicht angebracht, von Allergismus zu sprechen, denn jeder 
Muskel wirkt im organischen Verband des Gesamtk6rpers anders, als er wirken 
wiirde, wenn er allein am System angreifen wiirde. Die Beuger des Ellbogengelenkes 
z. B. wirken bereits anders, wenn ich die Hand belaste, wieder anders, wenn 
ich die Belastung erhohe oder vermindere, es wird deshalb niemandem einfallen, 
in jedem Einzelfall von einer besonderen Wirkungsweise zu sprechen, obwohl 
in jedem Fall die mechanischen Bedingungen andere sind und daher auch die 
Auswirkungen der Muskelkrafte auf die Gliederkette. 
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Grnndbegrifl'e der allgemeinen Nervenphysiologie. 
Von HANS ·WINTERSTEIN-Istanbul. 

Fur jeden Forscher versteht es sich wohl von selbst, daB er zu Beginn einer 
Untersuchung zunachst einmal die Apparatur, mit der er zu arbeiten gedenkt, 
einer sorgfaltigen Prufung unterzieht, um festzustellen, ob sie richtig funktioniert 
und ob sie fur den beabsichtigten Zweck geeignet und genau genug ist. Aber 
leider fuhlen sich nur wenige bemuBigt, das bei jeder Forschung stets und 
standig benotigte logische Instrumentarium, namlich die angewandten Begriffe, 
einer entsprechend grundlichen Prufung zu unterwerfen. Man muB sich daruber 
klar sein, daB schon die anscheinend einfachste "objektive Feststellung eines 
Sachverhaltes", wie es etwa eine "Steigerung der Reflexerregbarkeit" dar
stellt, in Wirklichkeit ein uberaus kompliziertes gedankliches Gebilde bedeutet, 
bei dem mit einer Reihe von keineswegs leicht zu analysierenden Begriffen, wie 
"Reflex", "Erregbarkeit" und "Erregbarkeitssteigerung" gearbeitet wird. Wenn 
manche Autoren glauben, daB die "Naturwissenschaft es nicht mit logischen 
Gebilden zu tun hat" (G. RICKER), so ist dies eine vollige Verkennung des 
Sachverhaltes. In Wahrheit hat jede Art von Forschung, mag sie natur- oder 
geisteswissenschaftlicher Art sein, nur mit logischen Gebilden zu tun; nur 
diese sind einer gedanklichen Verknupfung iiberhaupt zuganglich. 

In der Klarheit und Eindeutigkeit der Diktion und Begriffsbildung stehen 
die mathematischen und chemischen Formeln an dem einen, gewisse Sorten von 
Philosophie, die man treffend als "systematischen MiBbrauch eigens dazu er
fundener Begriffe" definiert hat, an dem anderen Ende und zwischen diesen 
Extremen bewegen sich im Zick-Zack die biologisch-medizinischen Denk- und 
Ausdrucksformen. Dies ist ein schwerer MiBstand. Unklare Begriffsbildung 
und miBbrauchliche Begriffsanwendung konnen die Veranlassung zu ganzlich 
nutzlosen Untersuchungen sein, der Ausgangspunkt erbitterter Streitigkeiten, 
wo gar keine Meinungsverschiedenheiten zu bestehen br~rtchen, die Grundlage 
von Trugschlussen, die verhangnisvolle Konsequenzen nach sich ziehen konnen. 
Um nur einige Beispiele aus neurologischem Gebiete zu nennen: Man streitet 
und untersucht, ob die Chronaxie das "wahre" MaB der Erregbarkeit sei, aber 
man untersucht nicht, was denn "Erregbarkeit" iiberhaupt bedeutet, man 
streitet und untersucht, ob die Nervenerregung dem "Alles-oder-Nichtsgesetz" 
gehorcht, ohne dieses Gesetz klar zu formulieren, man streitet und untersucht, 
ob es einen "Muskeltonus", ob es "Hirnzentren" gibt, und halt es meist nicht 
fUr notig zunachst einmal festzustellen, was man denn unter "Tonus" und was 
man unter "Zentren" verstehen will. So mag der Versuch nicht uberflussig 
erscheinen, im folgenden einige der wichtigsten und gebrauchlichsten Begriffe 
der allgemeinen Nervenphysiologie einer genaueren Analyse zu unterziehen. 

I. Einige Begriffe der allgemeinen Physiologie. 
Reiz, Reizbarkeit, Erregung, Erregbarkeit. Die allgemeine Funktion des 

Nervensystems besteht darin, auf eine Einwirkung hin eine Reaktion des Orga
nismus oder eines Teiles desselben herbeizufiihren. Die auf diese Grundfunktion 
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sich beziehenden Begriffe des Reizes, del' Erregung, del' Reizbarkeit und Erregbar
keit bediirfen daher in erster Linie einer genaueren Analyse. Es konnte vielleicht 
scheinen, als sei diese iiberfliissig, da es sich doch eben um Begriffe handelt, die 
sozusagen zum taglichen Hausgebrauch del' Neurologie gehoren und deren 
Sinn daher jedem gelaufig sein muB. Wir werden alsbald sehen, daB gerade 
das Gegenteil del' Fall ist. Wenn auch bei del' Anwendung im Spezialfall meist 
kein Zweifel iiber die Bedeutung del' angewandten Ausdriicke aufzutreten 
pflegt, so wird doch die herrschende Unklarheit und VerwilTung sogleich offenbar, 
wenn es sich darum handelt, ihren allgemeinen Sinn zu prazisieren. 

Die "Reizbarkeit" oder "Irritabilitat" spielt schon seit alten Zeiten in del' 
allgemeinen Lebenslehre eine wichtige Rolle. Ihre "Entdeckung" ist vielfach 
fiir eine groBe wissenschaftliche Tat gehaIten worden, die eine neue Epoche 
del' Lebensforschung eingeleitet, uns "einen tiefen Einblick in das «Wesen des 
Lebens." (BIER) verschafft hat und eines seiner wichtigsten Kriterien dar
stellen solI. Es ist hier nicht del' Ort, die verschiedenen Definitionen del' Reiz
barkeitsbegriffes del' einzelnen Autoren zu kritisieren; hierfiir muB auf die an 
anderer Stelle [WINTERSTEIN (1)] gemachten Ausfiihrungen verwiesen werden. 
Es geniigt festzustellen, daB es tatsachlich nicht moglich ist, Reizbarkeit bessel' 
zu definieren als dies VERWORN, gleichfalls ein begeisterter Anhanger del' Irri
tabilitatslehre, getan hat: "Die Reizbarkeit del' lebendigen Substanz ist die 
Fahigkeit, auf Veranderungen in ihrer Umgebung mit einer Veranderung ihres 
stofflichen und dynamischen Gleichgewichtes zu reagieren." Legt man abel' 
eine solche allgemeine Definition zugrunde, so liefert sie auch nicht das geringste 
Verstandnis del' Lebenserscheinungen und auch nicht ein Kriterium, durch 
das sich das lebende System von zahllosen leblosen Gebilden, z. B. einer explo
siblen Substanz, einer Gasflamme u. dgl. mehr unterscheiden wiirde. Das gilt 
nicht nul' fiir das lebende System im allgemeinen, dies gilt genau so fiir das 
Nervensystem im Speziellen. Die Reizbarkeit unterscheidet das lebende funk
tionsfahige N ervensystem von dem toten oder j edenfalls nich tfunktionsfahigen ; 
das ist alles. Durch das - im ersten Anfang befindliche - Studium del' im 
erregten Nervensystem auftretenden Veranderungen seines stofflichen und 
dynamischen Gleichgewichtes hoffen wir zu einem Verstandnis del' Nerven
funktion zu gelangen; die Feststellung, daB solche Veranderungen existieren, 
hat an sich nichtden geringsten erkenntnisfordernden Wert und bietet uns 
nicht den geringsten Einblick in ihr Wesen. 

Del' erkenntnisfordernde Wert del' Begriffe "Reizbarkeit" und "Erregbar
keit" (s. unten) liegt auf ganz anderem Gebiet, namlich auf dem del' Verglei
chung; es sind rein relative Begriffe, die eine Kennzeichnung derVeriinderungen 
ermoglichen, die die Eigenschaften eines bestimmten lebenden Systems, also 
z. B. eines Teiles des Nervensystems unter verschiedenen Bedingungen erfahren. 
Untersuchen wir namlich, wie sich ein Nerv oder ein Teil des Zentralnerven
systems ein und derselben Umgebungsanderung ("Reiz" s. unten) gegeniiber 
verhalt, so finden wir, daB unter verschiedenen Umstanden betrachtliche Unter
schiede, meist quantitativer Art, zu beobachten sind, die uns gestatten, von 
einer "Veriinderung del' Erregbarkeit" bzw. wenn jede Reaktion ausbleibt, 
von einem Feblen derselben zu sprechen. Die Tatsache, daB Umgebungsande
rungen iiberhaupt eine Reaktion herbeizufiihren vermogen, stellt, wie oben 
gesagt, in keiner Weise eine brauchbare Erkenntnis dar; daB abel' diese Reaktion 
unter verschiedenen Bedingungen Unterschiede aufweist, so daB wir sie, von 
einer fiir gewohnlich zu beobachtenden "normalen" ReaktionsgroBe ausgehend, 
als "gesteigert" oder "vermindert" oder auch als ganzlich fehlend kennzeichnen 
konnen, gestattet uns in ganz knapper Ausdrucksform eine bedeutungsvolle 
Charakterisierung eines bestimmten Zustandes. "Reizbarkeit" und "Erregbar-
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keit" bezeichnen mithin nichts anderes als die relative Gro{Je der Reaktion auf 
bestimmte Reize. 

Aus dieser Erkenntnis aber ergibt sich eine weitere wichtige SchluBfolge
rung. Da die als Reaktion auf den Reiz. auftretenden stofflichen und dynami
schen Veranderungen mannigfachster Art sind, so ergibt sich ohne weiteres 
daraus, daB es ein absolutes MaB der Erregbarkeit auch in relativ vergleichendem 
Sinne nicht geben kann, daB vielmehr stets festgesetzt werden muB, welche 
Veranderungen man eigentlich vergleichend zu messen wunscht. Auch diese 
klare und einfache logische SchluBfolgerung findet meist keineswegs Beachtung 
und eine groBe Zahl von Scheinproblemen grundet sich auf diesen Umstand. 
In den meisten Fallen wird als MaB der "Erregbarkeit" eine auBerlich ohne 
weiteres wahrnehmbare Reaktion verwendet. So dient z. B. seit alten Zeiten 
die GroBe einer Muskelzuckung bzw. das Auftreten einer eben wahrnehmbaren 
Muskelzuckung als Index der Nerven- oder Muskelreizbarkeit. Wie langst 
bekannt, hiingt diese Muskelzuckung innerhalb gewisser Grenzen von der Starke 
des Reizes ab, und so wurde bei der am haufigsten angewandten Art der Reizung, 
der elektrischen, die Starke oder Dichte des Reizstromes oder seine Spannung 
bzw. eine diesen GroBen parallel gehende, leicht meBbare Veranderung in der 
Versuchsanordnung (GroBe des Widerstandes, Rollenabstand des Induktions
apparates oder dergleichen) als MaB der Reizbarkeit benutzt, besonders der 
schwachste eben wirksame Reizstrom, die "Reizschwelle" oder Rheobase. Spater 
wurde gefunden, daB die Wirkung nicht bloB von der Reizstarke, sondern inner
halb gewisser Grenzen auch von der Zeitdauer der Einwirkung abhangt, und 
so glaubt man jetzt in der Ohronaxie oder Zeitschwelle der doppelten Rheobase 
das "wahre" MaB der Erregbarkeit gefunden zu haben. Die Chronaxie ist fUr 
viele FaIle sicher ein vortrefflicher VergleichsmaBstab und hat vor der einfachen 
Bestimmung der Reizschwelle eine Reihe von Vorteilen voraus; das MaB der 
Erregbarkeit ist sie genau so wenig wie irgendein anderes, weil ein solcher 
Ausdruck gar keinen Sinn hat, oder ihn doch erst dann erhalten konnte, wenn 
uns das "Wesen" der Nervenfunktion, d. h. die ihr zugrunde liegenden physi
kalisch-chemischen Vorgange genau bekannt waren. Es ist keineswegs belanglos 
sich dies vor Augen zu halten. Es kann sehr wohl sein, und ist tatsachlich unter 
bestimmten Bedingungen, z. B. bei der Tetanie, beobachtet, daB Rheobase 
und Chronaxie sich in entgegengesetztem Sinne andern, daB ein Gebilde eine 
Reaktion schon auf schwachere Reize zeigt, die aber langer als gewohnlich 
einwirken mussen, oder umgekehrt erst auf starkere Reize anspricht, die aber 
kurzere Zeit einzuwirken brauchen. 1st die Erregbarkeit nun in solchen Fallen 
gesteigert oder herabgesetzt 1 Die Willkurlichkeit, ja Sinnlosigkeit, das eine 
als wahre, das andere als falsche Herabsetzung bzw. Steigerung der Erregbar
keit zu bezeichnen, liegt auf der Hand. - Nicht anders verhalt es sich, wenn 
wir auBer der GroBe der auBerlich wahrnehmbaren Reaktion, wie sie in einer 
Muskelzuckung oder einem Aktionsstrom zum Ausdruck kommt, etwa die 
chemischen Prozesse berucksichtigen, also statt der dynamischen die stofflichen 
Veranderungen, die auf Reizeinwirkungen hin auftreten. In der Mehrzahl 
der FaIle wird die GroBe der durch eine Reizwirkung ausgelOsten chemischen 
Umsetzungen der GroBe der dynamischen Reaktion parallel gehen oder sich 
wenigstens gleichsinnig verandern; aber es braucht dies durchaus nicht immer 
der Fall zu sein. So kann z. B. unter dem EinfluB von Alkohol die Reaktions
fahigkeit des Zentralnervensystems eine bedeutende Herabsetzung erfahren, 
der Sauerstoffverbrauch dagegen eine Steigerung aufweisen; es kann aber auch 
umgekehrt im Anfang einer Narkose der mechanische Effekt von Reizwirkungen 
eine Erhohung zeigen, wahrend die chemische Untersuchung eine Verminderung 
der Stoffwechselvorgange ergibt. Was ist nun das "wahre" MaB der Erregbarkeit 1 
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Nimmt man wie ublich die ReaktionsgroBe als Index, so ist im ersten 
FaIle die Erregbarkeit "in Wahrheit" herabgesetzt, chemisch aber "scheinbar" 
gesteigert, im zweiten FaIle umgekehrt; halt man dagegen die chemischen Ver
anderungen fiir einen besseren MaBstab, dann spricht man im zweiten FaIle 
von einem "scheinbaren Erregungsstadium" (FR. W. FROHLICH) zu einer Zeit, 
in der die Erregbarkeit "in Wahrheit" bereits vermindert ist. AIle diese Fest
stellungen bedeuten zweifellos eine Forderung unserer Kenntnisse und selbst 
die Ausdrucksform kann zulassig sein, sofern man sie vorher klar definiert und 
ihre durchaus relative Bedeutung erfaBt hat; sie kann aber nur Verwirrung 
stiften, wenn man dariiber nicht ins Klare gekommen ist. Wenn nun gar, wie 
es durchaus moglich ist, die einzelnen dynamischen Erscheinungen oder die 
einzelnen chemischen Veranderungen selbst untereinander unter bestimmten 
Einwirkungen Veranderungen in entgegengesetztem Sinne erfahren, dann 
verliert eben der Erregbarkeitsbegriff jeden Sinn und Wert und muB durch die 
Angabe der einzelnen beobachteten Veranderungen ersetzt werden. Es kann 
gar nicht scharf genug betont werden, wie wichtig es ist, sich iiber das begrenzte 
Anwendungsbereich aller Begriffe klar zu sein 1. 

Die Ausdriicke "Reizbarkeit" und "Erregbarkeit" werden meist gleich
bedeutend verwendet. Das mag hingehen, obwohl, wie wir gleich sehen werden, 
es auch hier moglich sein diirfte, eine sinnvolle Unterscheidung durchzufiihren. 
Schlimmer ist es, daB auch die Ausdriicke "Reiz" und "Erregung" durch
einander geworfen werden, obwohl sie einen durchaus verschiedenen logischen 
Inhalt besitzen. Die ganz iibliche miBbrauchliche Anwendung des Ausdruckes 
"Reizleitung" ist ein klarer Beweis dieser Verwirrung. Wir definieren als "Reiz" 
iede mehr minder plotzliche auf3ere Veranderung, die in einem lebenden Gebilde 
Energieumwandlungen hervorzuruJen vermag [WINTERSTEIN (2)]. Der Reiz ist 
also die in der Umgebung, auf3erhalb des reizbaren Gebildes sich abspielende 
Veranderung, und unter "Reizleitung" darf demgemaB auch nur die auf3erhalb 
des reizbaren Gebildes erJolgende WeiterJiihrung einer auf3eren EnergieJorm durch 
Teile des lebenden Organismus verstanden werden, nicht aber, wie dies meist 
geschieht (z. B. "Reizleitungssystem der Herzens"), die Leitung des durch den 
Reiz erzeugten Zustandes der "Erregung". Die Leitung der Schallwellen vom 
auBeren Ohr durch Trommelfell, Gehorknochelchen, Endolymphe zum CORTI
schen Organ, die Leitung der Lichtstrahlen durch die verschiedenen Medien 
des dioptrischen Apparates des Auges zur Netzhaut, sind Beispiele von "Reiz
leitung", die Weiterfiihrung der im Nervenendapparat dann erzeugten physio
logischen Vorgange ist eine "Erregungsleitung". 

Wenn wir einen "Reiz" auf ein lebendes Gebilde einwirken lassen, so wird er, 
sofern er "wirksam" ist, in ihm eine Energieumwandlung herbeifiihren. Diese 
kann wieder physikalisch-chemische Vorgange auslOsen, die sich in dem lebenden 
Gebilde ausbreiten, in ihm weitergeleitet werden. Obwohl schon altere Autoren 
diese beiden Arten von Prozessen voneinander geschieden haben, ist dies in 
neuerer Zeit meist nicht geschehen und beide sind ohne weiteres als identisch 
betrachtet worden. Mit Unrecht. Die genauere Untersuchung, besonders der 
beim Nervensystem diesen Vorgangen zugrunde liegenden chemischen Prozesse 
hat gezeigt, daB die lokal am Reizort auftretenden Vorgange von den weiter-

1 v. WElZSACIrnR (vgl. u. a. 2, 3) hat neuerdings verschiedentlich hervorgehoben, daB 
sowohl die zentralen wie die peripheren Organe unter verschiedenen Bedingungen "Um
stimmungen der Erregbarkeit" erfahren. Damus wiirde hervorgehen, daB die "Erregbar
keit nicht eine Eigenschaft, sondern selbst eine Funktion" sei. Wenn damit gemeint sein 
soli, daB solche Veranderungen der Erregbarkeit bei der Funktion des Organs eine be
deutungsvolle Rolle spielen, so ist gegen eine solche Annahme theoretisch nichts einzu
wenden. Die Ausdrucksweise aber, daB die Erregbarkeit selbst eine Funktion sei, kann die 
herrschende Konfusion nur noch erhohen. 
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geleiteten weitgehend verschieden sein konnen und dall sie offenbar nicht nur 
von der Natur des reizbaren Gebildes, sondern auch von jener des Reizes abhiingen 
So hat sich gezeigt, dall die im Nervensystem durch einen z. B. elektrischen 
Reiz ausge16sten lokalen Vorgange mit einer gewaltigen Steigerung der Oxy
dationsvorgange einhergehen, wahrend die weitergeleiteten Prozesse nicht, 
oder doch oft in viel geringerem Malle von solchen begleitet sind [WINTER
STEIN (3)]. Es ist daher wichtig, diese Vorgange auch begri££1ich und sprachlich 
voneinander zu scheiden. Es wird sich empfehlen, die lokalen Prozesse als 
"Reizung" und die Fahigkeit durch einen Reiz zu solchen veranlallt zu werden 
als "Reizbarkeit" zu bezeichnen, die durch die Reizung ausge16sten physikalisch
chemischen Vorgange dagegen als "Erregung" die Fahigkeit in eine solche zu 
geraten als "Erregbarkeit" und die Ausbreitung dieses Erregungszustandes 
als "Erregungsleitung" [WINTERSTEIN (2)]. Die Ausdriicke "Reizbarkeit" 
und "Erregbarkeit" wiirden danach einen verschiedenen Sinn erhalten, wenn 
sie auch beide auf das engste miteinander verwandt sind. Denn da man sich 
aIlgemein die Erregungsleitung in der Weise vorsteIlt, dall die Erregung eines 
Teilchens den "Reiz" darsteIlt, der das Nachbarteilchen in Erregung versetzt, 
so wird Erregbarkeit gleichbedeutend mit Reizbarkeit fiir den Erregungsreiz. 
Gerade die Unterscheidung aber zwischen der Fahigkeit eines Gebildes durch 
den physiologischen Erregungsvorgang des Nachbarteilchens selbst zu einem 
solchen veranlallt zu werden ("Erregbarkeit") und der Fahigkeit auf einen von 
aullen kommenden kunstlichen Reiz hin in einen solchen zu geraten ("Reiz
barkeit"), erweist sich als zweckmallig und wichtig, weil sich besonders am 
Nervensystem zeigen lallt, dall diese beiden Fahigkeiten einer gesonderten 
Beeinflussung zuganglich sind, ja, dall die eine erhalten und die andere verloren 
sein kann. So geht im aIlgemeinen nach Schullverletzungen von Nerven die 
Restitution so vor sich, dall zuerst die Funktion wiederkehrt, also Erregbarkeit 
und physiologische Erregungsleitung, wahrend die elektrische Reizbarkeit erst 
viel spater zur Norm zuruckkehrt (FOERSTER). Aber auch das umgekehrte 
Verhalten konnte er gelegentlich beobachten, "dall bei der Restitution manchmal 
Muskeln, die noch keine Spur von willkiirlicher Innervierbarkeit besitzen, doch 
faradisch, und zwar sowohl vom Nerven aus wie direkt erregbar (= reizbar) 
sind". Da die durch kiinstliche Reizung des Nerven ausge16sten Prozesse ja 
auch zum Muskel geleitet werden mussen, um einen Erfolg zu erzielen, so zwingen 
diese Beobachtungen zu der SchluJ3£olgerung, daB auch die physiologisch (vom 
Zentralnervensystem aus) und die kunstlich (durch auBere Reize) ausge16sten 
Vorgange der Erregungsleitung voneinander verschieden sind. Das gleiche 
ergibt sich aus den bemerkenswerten Versuchen von P. WEISS (2), nach welchen 
das selektive Ansprechen transplantierter Muskeln nur bei physiologisch reflek
torischer und nicht bei elektrischer Reizung der sie versorgenden Nerven zu 
beobachten ist. Dies aIles zeigt, daB nicht bloB die Unterscheidung der lokalen 
Reizungsvorgiinge mit ihrem Reizungsstoffwehsel von den Erregungsvorgiingen 
und ihrem Erregungsstoffwechsel, sondern auch die der "Reizbarkeit" fiir kunst
liche Reize von der "Erregbarkeit" durch die physiologischen Erregungsvorgange 
begriindet und zweckmaBig erscheint. 

Alles-oder-Nichtsgesetz, Erregungsleitung, Dekrement. Die Erregungsleitung 
beruht, wie schon oben erwahnt, nach der ublichen Auffassung auf der 
Reizung eines Teilchens durch die Erregung des benachbarten. Die speziellen 
Vorstellungen von der Art und Weise, wie dieser Vorgang sich abspielen soll, 
haben uns hier nicht zu beschaftigen. Wohl aber bedurfen die Begriffe, die zur 
Kennzeichnung der GroBe des Erregungsvorganges und ihrer Abhangigkeit 
von der Reizgrolle gebildet wurden, einer Analyse, da auch hier uberraschend 
viele Unklarheiten vorkommen. Die Beziehung zwischen der Grolle des Reizes 
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und der durch ihn erzeugten Erregung kann offenbar zweifacher Art sein: 
Entweder die letztere ist von der ersten abhangig, etwa so wie die durch einen 
Steinwurf im Wasser erzeugten Wellen in ihrer GroBe und Ausbreitung von der 
GroBe des hineingeschleuderten Steines abhangen, oder die ErregungsgroBe 
ist von der ReizgroBe unabhangig. In diesem FaIle wird ein Reiz entwooer 
unwirksam sein oder er wird eine Erregung erzeugen, deren GroBe nur durch den 
jeweiligen Zustand des Systems, nicht aber durch die Starke des Reizes bestimmt 
wird, etwa so wie eine Pulverladung durch einen Schlag oder einen elektrischen 
Funken entweder nicht oder zur Ganze zur Explosion gebracht wird; die GroBe 
der Explosion hangt nicht von der Starke des Schlages oder des elektrischen 
Funkens, sondern nur von der Menge und den Eigenschaften des Pulvers abo 
Beide Moglichkeiten sind bekanntlich im Bereich des lebenden Systems ver
wirklicht. Die GroBe einer Muskelzuckung, die Intensitat einer Sinneserregung 
geht innerhalb gewisser Grenzen der Reizstarke parallel, wahrend beim Herzen 
ein wirksamer Reiz eine von seiner GroBe unabhangige Kontraktion hervorruft. 
Diese hier zuerst beobachtete Reaktionsform, bei der entwooer alles an Wirkung 
aufgebracht wird, was unter den gegebenen Bedingungen erzielbar ist, oder -
bei einem unwirksamen Reiz - nichts geschieht, hat den Namen Alles-oder
Nichtsgesetz erhalten. Wir haben hier natiirlich nicht zu untersuchen, ob und 
unter welchen Umstanden das periphere oder zentrale Nervensystem diesem 
Gesetz gehorcht oder nicht, aber der Sinn einer solchen Behauptung und die 
Bedeutung dieses immer wieder miBverstandenen Gesetzes muB noch einmal 
klar auseinandergesetzt werden. 

Die Behauptung, daB ein System dem Alles-oder-Nichtsgesetz (ANG) ge
horcht, besagt, daB die durch einen Reiz zu erzielende Wirkung unter den 
gegebenen Verhiiltnissen eine konstante GroBe darstellt, die von der Starke des 
Reizes unabhangig ist. Das ist alles. Erstaunlicherweise wird dieser einfache 
Sachverhalt immer wieder dahin miBverstanden, daB die zu erzielende Wirkung 
unter allen Umstiinden eine konstante GroBe darstellen musse, was selbstredend 
beim lebenden System niemals moglich ist. Es widerspricht - um nur einige 
solcher Irrtumer zu erwahnen - also nicht dem ANG, wenn eine Extrasystole 
groBer oder kleiner ist als eine normale, es ist nur erforderlich, daB ihre GroBe 
unabhangig von der Starke des Reizes ist, sofern dieser das Herz an der gleichen 
Stelle und in der gleichen Phase trifft. Es widerspricht nicht dem ANG, wenn 
Ermudung und Arbeitsleistung des Muskels verschieden sind, je nach der 
Belastung und je nachdem ob er direkt oder indirekt gereizt wird. Nur unter 
den gleichen Bedingungen und bei gleichartiger Reizwirkung braucht der Erfolg 
der gleiche zu sein. Und Analoges gilt natiirlich auch im Bereiche des Nerven
systems. Eine Minenexplosion wird immer dem ANG gehorchen; aber die GroBe 
der Wirkung wird selbstredensd von der Menge und Art des Explosivstoffes 
und von den Umstanden abhangen, unter denen die Explosion erfolgt. 

Von Wichtigkeit ist es auch, sich die Beziehungen zwischen dem ANG und 
der Art der Erregungsleitung klar zu machen. Das ANG fordert naturlich nur 
die Unabhangigkeit der ErregungsgroBe von der Reizstarke an einer bestimmten 
Stelle eines lebenden Systems und verlangt keineswegs, daB die ErregungsgroBe 
an verschiedenen Stellen die gleiche sei. Deshalb ist mit der Feststellung der 
Gultigkeit des ANG auch nichts uber die Art der Erregungsleitung ausgesagt. 
Denken wir uns in einer Linie eine Reihe verschieden groBer Pulverladungen 
angeordnet, so wird jede einzelne durch einen wirksamen Funken zur Ganze zur 
Explosion gebracht werden, die mithin dem ANG gehorcht. 1st aber eine Vor
richtung vorhanden, durch welche jede Explosion einer Ladung die der Nachbar
ladung herbeifuhrt, so werden die Explosionen bald groBer, bald kleiner werden, 
je nach der GroBe der explodierenden Ladung. So wird die Erregung eines 
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Nerven beim Eintritt in eine narkotisierte Strecke kleiner, bei ihrem Austritt 
in die normale wieder groBer, ohne daB dies irgendwie dem ANG widerspricht. 
Wenn dagegen die Erregungsweile bei ihrem Verlaufe durch eine gleichartige 
Nervenstrecke immer schwacher wird, wenn eine Leitung mit Dekrement erfolgt, 
so spricht dies jedenfalls gegen eine Giiltigkeit des ANG, da dieses Verhalten 
am einfachsten durch die Annahme zu erklaren ist, daB die ErregungsgroBe 
eines Teilchens von der Starke der als Reiz wirkenden Erregung des Nachbar
teilchens abhangt; sie muB daher immer kleiner werden, wenn an irgendeiner 
Stelle eine Abschwachung der Erregung eingetreten ist, weil die schwachere 
Erregung eine Verminderung der Erregung des Nachbarteilchens bervorruft 
und so fort. 

Es sind nun noch die begrif£lichen Grundlagen der wechselseitigen Beziehungen 
zwischen Erregbarkeit, Reizbarkeit und Leitfiihigkeit zu erortern. Wenn man 
sich auf den, wie schon mehrfach erwahnt, fast allgemein anerkannten (aber 
durchaus nicht etwa logisch geforderten und auch nicht erwiesenen) Standpunkt 
stellt, daB die Erregungsleitung auf der Erregung eines Teilchens durch die des 
Nachbarteilchens beruht, so ist es klar, daB es unmoglich einen Verlust der 
"Erregbarkeit" bei erhaltener Leitfahigkeit geben kann, da die letztere ja die 
erste zur Voraussetzung hat. Wohl aber kann es einen Verlust der "Reizbarkeit" 
bei erhaltener Leitfahigkeit geben, d. h. ein Gebilde kann fur kunstliche Reize 
unempfanglich sein und doch die Erregung des Nachbarteilchens weiterleiten. 
Ein solches Verhalten ist tatsachlich unter verschiedenen Bedingungen nach
gewiesen und die oben erwahnten Beobachtungen iiber das Verhalten regene
rierender Nerven gehOren in diese Kategorie. Dagegen ist die ofters anzu
tref£ende umgekehrte Behauptung, es sei die Leitfahigkeit eines Nerven bei 
erhaltener Reizbarkeit verloren gegangen, in den meisten Fallen logisch unhaltbar. 
Denn wenn, wie dies gewohnlich geschieht, als Index der Leitfahigkeit das 
Auftreten einer Reizwirkung am Erfolgsorgan verwendet wird, dann liegt es 
auf der Hand, daB das Auftreten einer solchen auch die Erhaltung der Leit
fahigkeit zur Voraussetzung hat, da die an irgendeiner Stelle erzeugteErregung 
ja sonst nicht zum Erfolgsorgan gelangen konnte. Die Behauptung bleibt 
auch dann unhaltbar, wenn man sie auf eine bestimmte, etwa durch Narkose 
oder Erstickung oder dergleichen geschadigte Nervenstrecke beschrankt, denn 
immer wird die in ihr erzeugte Erregung ein wenn auch noch so kurzes Stiick 
durch sie hindurchwandern miissen, urn das Erfolgsorgan bzw. die zu ihm 
fiihrende normale N ervenstrecke zu erreichen. Die Behauptung kann also nur 
dann einen Sinn haben, wenn sie besagen solI, daB die Reizung an einer bestimmten 
Stelle erfolgreich ist, wahrend die Leitung von einer anderen Stelle her ohne Wir
kung bleibt. Eine solche Moglichkeit ist bei Leitung mit Dekrement gegeben, 
bei der die Leitung durch eine kurze Strecke hindurch erfolgen kann, wahrend 
sie auf dem Wege durch eine langere Strecke erlischt. Der Grenzfall ware offen
bar der, daB die Reizung nur einen ganz lokalen Erfolg erzielt, der sich auch auf 
das Nachbarteilchen nicht mehr auszubreiten vermag; dann, aber auch nur 
dann, ware in der Tat eine Reizbarkeit bei ganzlichem Verlust der Leitfahigkeit 
vorhanden. Der Nachweis eines solchen durchaus denkbaren Verhaltens ist 
aber dann nicht durch Untersuchung eines Erfolgsorgans, sondern nur durch 
Untersuchung der an Ort und Stelle sich abspielenden Prozesse denkbar. 

Wie schon oben erwahnt, scheinen einige Beobachtungen dafiir zu sprechen, 
daB in ein und demselben erregbaren Gebilde verschiedenartige Erregungs
vorgange sich abspielen konnen. Dies ist die Vorstellung, die der von P. WEISS 
aufgestellten Resonanztheorie der Nervenleitung zugrunde liegen. Diese nimmt an, 
daB in einem bestimmten Teile des Nervensystems gleichzeitig eine ganze Anzahl 
verschiedener Erregungsvorgange ablaufen konnen und daB es von der Natur, 
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von der "Abstimmung" des Endapparates abhangt, wo (z. B. in welcher Muskel
gruppe) diese Erregung eine Resonanz findet und zur Wirkung kommt. Der 
ganze Vorgang ware vielleicht am besten unseren Radioapparaten vergleichbar, 
die, je nach ihrer Einstellung, von den zahlreichen gleichzeitig im Raume ex
istierenden Wellen eine bestimmte zur Wahrnehmung bringen. Es ist hier nicht 
der Ort, die Argumente kritisch zu erortern, die zur Au£stellung dieser logisch 
wohldurchdachten Theorie gefiihrt haben; es geniigt ihren begrifflichen Inhalt 
gekennzeichnet zu haben. 

Refraktarstadium, Rhythmik und Automatie. Jedes lebende System befindet 
sich nach Ablau£ eines Erregungsvorganges eine gewisse (sehr wechselnde) 
Zeit lang ineinem Zustande, in welchem es zu einem erneuten ErregungsprozeB 
nicht oder doch nur in vermindertem Grade befahigt ist. Diese Zeit heiBt 
Refraktarstadium. 1st Reizbarkeit und Erregbarkeit vollig verschwunden, so 
spricht man von einem absoluten, sind die bloB herabgesetzt, so spricht man 
von einem relativen Refraktarstadium. In diesem letzteren ist nicht nur die 
Reizbarkeit vermindert, sondern es p£legt auch die GroBe der Reaktion von der 
Reizstarke abhangig zu sein; d. h. das lebende System gehorcht nicht mehr 
dem Alles-oder-nichts Gesetz, auch wenn dies unter gewohnlichen Umstanden 
der Fall ist 1. 

Vielfach wird ein enger Zusammenhang zwischen den Erscheinungen des 
Refraktarstadiums und der Rhythmik angenommen. Wir verstehen unter 
Rhythmizitat das Auftreten einer Reaktion in regelmafJigen Intervallen. Von einer 
Rhythmizitat unterscheiden wir eine Periodik, worunter man meist das Auf
treten von komplizierteren Reaktionsgruppen in mehr oder weniger regelmaBigen 
Intervallen versteht, also eine Rhythmik zweiter Ordnung. Ein klassisches 
Beispiel dafiir ist etwa das CHEYNE-STOKEssche Atmungsphanomen, bei dem die 
einzelnen Atmungsbewegungen den "Rhythmus" der Atmung, die durch Pausen 
unterbrochenen Atmungsgruppen die "Periodik" darstellen. Eine scharfe 
Trennung dieser beiden Begriffe wird iibrigens vielfach nicht durchgefiihrt. 

Die Genese der Rhythmik und Periodik, die bei allen Lebenserscheinungen 
auBerordentlich verbreitet sind, kann sicher eine sehr verschiedene sein. Rhyth
mik kann durch auBerhalb des Systems wirksame Faktoren erzeugt werden, 
wie etwa die durch die Tageszeiten bewirkte Periodik der LebensauBerungen 
oder sie kann durch die in einem Organ selbst sich abspielenden physikalisch
chemischen Prozesse hervorgerufen werden, wie z. B. bei der Herztatigkeit. 
Hierbei diirfte das Refraktarstadium eine wichtige Rolle spielen. Eine solche 
in den Lebensvorgangen eines Organs selbst begriindete Rhythmik bezeichnet 
man als automatische. Das Kriterium einer automatischen Rhythmik ist mithin, 
daB sie nicht durch eine solche der Umgebungsbedingungen zu erklaren ist, 
also nicht etwa durch rhythmisch zuflieBende Nervenimpulse oder rhythmisch 
erfolgende Xnderungen der Beschaffenheit des zirkulierenden Blutes. Der 
Versuch, eine automatische Rhythmik auf "konstante Reize" zuriickzufiihren, 
ist begrifflich vollig verfehlt. Konstanter Reiz ist, wie aus der Erorterung des 
Reizbegriffes ersichtlich (vgl. S. 72), eine contradictio in adjectum. Der Begriff 
des Reizes ist von dem einer Veranderung nicht abtrennbar. Wenn unter kon
stanten Bed.ingungen ein inkonstanter Ablauf von Lebenserscheinungen sich 
vollzieht, ist die Beriicksichtigung der ersteren fiir die Erklarung, d. h. die 

1 Die Zeit der Reaktionslosigkeit braucht nicht immer mit der Zeit des Fehlens der 
Anspruchsfahigkeit auf Reize iibereinzustimmen. Ein wahrend des Refraktarstadiums 
applizierter Reiz kann zunachst wirkungslos bleiben, die Reaktion aber dann doch ver
spatet eintreten. Diese am Herzen schon lange bekannte Erscheinung ist von LUCAS als 
"irresponsive Periode" bezeichnet worden. Ihre Erklarung liegt wohl einfach darin, daB 
kiinstliche Reize solche Veranderungen herbeifiihren konnen, daB ihre Nachwirkung das 
Refraktarstadium zu iiberdauern vermag, nach dessen Ablau£ sie dann zur Wirkung kommen. 
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gedankliche Nachbildung, der Rhythmik ohne Wert. Da.6 auch der rhythmische 
Ablauf von Lebenserscheinungen anbestimmte Bedingungen ("Lebensbedin
gungen") gekniipft ist, ist eine Selbstverstandlichkeit, die keine weitere Erorte
rung erfordert; andererseits steht auch die Regulierung der Rhythmik durch 
nervose oder humorale Einfliissf} mit dem Begriff der Automatie in keinerlei 
Widerspruch. Das beste Beispiel im Organismus ist die rhythmische Tatigkeit 
der Atemzentren, die unter standiger Kontrolle sowohl nervoser Impulse wie 
der Blutbeschaffenheit steht, aber nachweislich auch bei Ausschaltung alIer 
rhythmischen Nervenimpulse oder rhythmischen Xnderungen dieser Blut
beschaffenheit vor sich geht und daher automatischer Natur ist. Es kann aber 
auch ebensogut ein lebloses Modell zur Veranschaulichung herangezogen werden, 
etwa die rhythmische Gasblasenbildung bei einem unter konstantem Druck 
durch eine Waschflasche stromenden Gas. Es liegt auf der Hand, da.6 die Erkla
rung dieser Rhythmik nicht in dem konstanten Druck, sondern nur in den 
eigenartigen Verhaltnissen des Gasausstromens durch eine Fliissigkeit gesucht 
werden kann, was nicht andert, da.6 die ganze Erscheinung mit dem Abstellen 
des Gasdruckes ihr Ende findet und in ihrer Eigenart durch die Gro.6e des 
Druckes und durch die Menge und Beschaffenheit der Fliissigkeit inder Wasch
flasche entscheidend beeinflu.6t wird. 

Reaktionsforderung und Reaktionshemmung. Jede Reaktion des lebenden 
Systems, die durch einen Reiz ausgelOst wird, kann durch gleichzeitig oder 
vorher . einwirkende Reize in ihrem Ablauf beeinflu.6t werden. Eine solche 
Beeinflussung ist offenbar in zweifacher Weise moglich: Der Ablauf kann 
erleichtert, "gefordert", oder er kann erschwert, behindert, mehr oder weniger 
"gehemmt" werden. VielIeicht ware es am zweckma.6igsten, sich auf diese beiden 
Ausdriicke "Forderung" und "Hemmung" zu beschranken, weil sie, ohne irgend 
etwas iiber den Mechanismus aussagen zu wollen, einen einfachen Tatbestand 
wiedergeben. Dies ist bei den anderen zur Kennzeichnung der hierher gehorigen 
Erscheinungen iiblichen Ausdriicken nicht der Fall, denn ihnen liegen bereits 
bestimmte Vorstellungen tiber das Zustandekommen der Reaktionsanderungen 
zugrunde. Betrachten wir zunachst die Reaktionsforderung, so ist eine solche 
grundsatzlich auf zweifache Weise denkbar: 1. Die durch einen Reiz ausgelOste 
Erregung hinterla.6t ein gewisses Quantum eines fiir die ReaktionsauslOsung 
erforderlichen "Etwas" (das man als "ErregunrJsruckstand" bezeichnet und das 
man sieh auf Grund der neueren Erkenntnisse iiber die Reizstoffe, die z. B. bei 
Reizung der Herznerven wirksam werden, tatsachlich als Quantum einer solchen 
Erregungssubstanz denken konnte); der zweite, dritte usw. Reiz fiigt zu diesem 
Quantum immer neue hinzu, bis durch Addition die zur ReaktionsauslOsung 
benotigte Menge entstanden ist. Dies ist die V orstellungsweise, die dem viel 
verwendeten Ausdruck "Summation" zugrunde liegt. 2. Die durch einen Reiz 
ausgelOste Erregung verandert die "Erregbarkeit" eines Teiles des Systems so, 
da.6 eine zweite eintreffende Erregung auf der zur ReaktionsauslOsung ein
zuschlagenden Bahn weitergelangen kann als die vorhergehende; der zweiten 
oder folgenden Erregung wird durch vorangehende der Weg bereitet: "Bahnung". 

Von einer Summation wird man am ehesten dann sprechen, wenn die Reak
tionsforderung durch mehrfache Wiederholung eines gleichen Reizes bewirkt 
wird, wie bei der im Zentralnervensystem besonders auffaIIigen Erscheinung 
der "Summation einzeln unwirksamer Reize". Der Ausdruck Bahnung diente 
urspriinglich zur Kennzeichnung der ReaktionsfOrderung, welche die von der 
Hirnrinde ausgehenden Erregungen auf Reflexe in bestimmten Gebieten aus
zuiiben vermogen. Man wird sich das rein Hypothetische dieser Vorstellungen 
stets klar vor Augen halten miissen. Wollte man namlich unter "Summation" 
nicht einen hypothetischen Mechanismus, sondern die einfache Feststellung 
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einer Wirkung wiederholter Reizung verstehen, SO wiirde sich sogleich die Mog
lichkeit schwerer MiBverstandnisse ergeben. Denn die Wirkung einer summierten 
Reizung braucht keineswegs in einer Reaktionsforderung zu bestehen, sie kann 
auch eine Reaktionshemmung ergeben. Wie es eine Reaktionsforderung durch 
Summation einzeln unwirksamer Reize gibt, gibt es namlich auch eine Reaktions
hemmung durch Summation einzeln wirksamer Reize; eine der wichtigsten 
Vorstellungen von dem Mechanismus der nervosen Hemmungsvorgange beruht 
auf der - in einzelnen Fallen erweislich richtigen - Annahme, daB sie durch 
ein Zusammentreffen, durch eine Interferenz von Reizwirkungen oder von 
Erregungen entstehen; kann doch unter Umstanden, besonders am peripheren 
Nerven, bloBe Steigerung der Reizfrequenz zu solchen Reaktionshemmungen 
fiihren. Solange wir also die Genese der beobachteten Reaktionsanderungen 
im Einzelfalle nicht anzugeben vermogen, werden die indifferenten Ausdrncke 
"Forderung" und "Hemmung" die zweckmaBigsten sein. 

Ermiidung. Die durch jortgesetzte Funktion eines Organs bedingte Verminderung 
seiner Funktionsjiihigkeit bezeichnen wir als Ermiidung. Wir glauben nicht, 
daB es moglich ist, eine andere widerspruchslose Definition zu geben. Hierbei 
ist es gleichgiiltig, worin diese Funktion besteht. Es kann sich beim Muskel 
urn die Entwicklung mechanischer Energie, bei einer DrUse urn die Absonderung 
des Sekretes, bei einem Organ des intermediaren Stoffwechsels urn die Bildung 
bestimmter Produkte, bei einem nervosen Organ urn die Erregungsleitung, 
bei einem Sinnesapparat um das Aufnahmevermogen fiir adaquateReize handeln; 
immer aber sollten nur Funktionen gemeint sein, die sich unter physiologischen 
Bedingungen abspielen. Man kann ein Organ auch durch ganz abnorme, ge
kiinstelte Einwirkungen zu seiner Funktion veranlassen; diese kann dann 
unter dem EinfluB der Schadigungen, die solche Einwirkungen erzeugen, all
mahlich immer geringer werden, und diese Verminderung seines Funktions
vermogens kann auch reversibel sein, d. h. wieder zur Norm zurnckkehren, 
wenn man die schadigenden Einwirkungen beseitigt oder abandert. So entsteht 
unzweifelhaft ein der physiologischen Ermiidung ahnliches Bild; aber es kann 
nur Verwirrung stiften und zu Trugschliissen iiber das physiologische Geschehen 
fiihren, wenn man, wie dies haufig geschieht, solche reversible Schiidigungen 
durch auBere Einfliisse als Ermiidung bezeichnet. 

Das klarste Beispiel liefert die Einwirkung des elektrischen Stromes, der 
beliebtesten Art von "kiinstlicher Reizung", die zur Erzielung einer Funktion 
angewandt wird. Die Einwirkung des elektrischen Stromes kann Schadigungen 
hervorrufen, die bei entsprechender Wiederholung die Moglichkeit auf diesem 
Wege die Funktion des Organs herbeizufiihren in wachsendem MaBe beein
trachtigen. So wird eine Verminderung des Funktionsvermogens herbeigefiihrt, 
die aber gar nicht durch die Funktion als solche, sondern durch die schadigende 
Art ihrer Erzeugung bedingt ist und mit eigentlicher Ermiidung gar nichts zu 
tun haben muB. (vgl. dazu die friiher, S. 73, erorterte, inhaltlich verwandte 
Sonderung von Reizungs- und Erregungsvorgangen). So findet man, daB der 
Erfolg einer faradischen Reizung markloser Nerven, mag er nun am Erfolgs
organ oder durch Ableitung der Aktionsstrome am Nerven selbst untersucht 
werden, oft sehr rasch erlischt und man hat daraufhin von einer auBerordentlich 
leichten Ermiidbarkeit der marklosen Nerven gesprochen. Es laBt sich aber 
zeigen, daB die Fahigkeit eines solchen Nerven, eine an anderer Stelle aus
geltiste Erregung zu leiten, gar nicht gelitten hat. Die Verminderung der Funk
tionsauBerung ist also nicht durch die physiologische Funktion, das ist die Erre
gungsleitung, verursacht, sondern durch eine lokale Schadigung durch den 
elektrischen Strom; sie ist also keine Ermiidung. Es ware etwas anderes, wenn 
ich etwa untersuchen wftrde, was gleichzeitige Durchleitung eines elektrischen 
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Stromes fiir einen EinfluB auf die Ermiidbarkeit ausiibt, die durch physio
logische Erregungsvorgange herbeigefiihrt wurde. Dann k6nnte ich sagen, 
daB der Durchgang eines elektrischen Stromes die Ermiidbarkeit steigert oder 
vermindert, genau so wie etwa ein Arzneimittel dies zu tun vermag. SCHE
MINZKY und seine Mitarbeiter haben gezeigt, daB bei jeder auch nur kurz
dauernden, z. B. durch Induktionsschlage bewirkten, direkten Reizung eines 
Muskels polare Wirkungen an den Veranderungen mitbeteiligt sind, die der 
Ablauf der Muskelzuckungen bei Wiederholung der Reizung erfahrt, so daB 
der bloBe Wechsel der Stromrichtung die verminderte Funktionsfahigkeit des 
Organs zu verbessern vermag ("Wendungseffekt"). SCHEMINZKY halt die von 
uns vertretene Auffassung, daB man diese Erscheinungen nicht als "Ermiidung" 
bezeichnen diirfe, fiir unhaltbar, einmal mit Riicksicht auf die klassischen 
Untersuchungen zahlreicher Autoren iiber Ermiidung, die sich aIle der elektri
schen Reizungsmethodik bedient haben, und dann, weil "neben der physi
kalisch-chemischen Stromeswirkung die Ermiidung im Sinne WINTERSTEINS (4) 
als Folge der Kontraktionstatigkeit einen unbestreitbaren Anteil an der Ab
nahme der Leistungsfahigkeit hat" (SCHEMINZKY S. 47). Er schlagt statt 
dessen vor, zwischen "relativer" und "absoluter" Ermiidung zu unterscheiden. 
Unter relativer Ermiidung solI ein Zustand verstanden werden, in welchem 
ein Organ unter den gegebenen Reizungsbedingungen nicht mehr arbeitet, 
aber durch eine Veranderung derselben wieder zu neuer Tatigkeit veranlaBt 
werden kann, wahrend dies bei der "absoluten" Ermiidung nicht der Fall ware. 
Darauf ist zu erwidern, daB die Ergebnisse noch so klassischer Untersuchungen, 
bei denen die von SCHEMINZKY aufgedeckten Fehlerquellen noch nicht bekannt 
waren, die Klarheit der Begriffsbildung nicht beeinflussen diirfen. Und gerade 
die Vermengung echter Ermiidungserscheinungen mit mannigfachen reversiblen 
Reizungsschadigungen beweist, daB eine solche Unterscheidung von gr6Bter 
Wichtigkeit ist; daher muB jeder, der iiber physiologische Ermiidung AufschluB 
erhalten will, sich einer Methodik bedienen, die solche unphysiologische 
Schadigungen vermeidet, genau so wie dies fiir das Studium der chemischen 
Prozesse gilt, die den physiologischen Erregungsvorgangen zugrunde liegen 
[WINTERSTEIN (4)]. 

Auch die Ausdriicke "relativ" und "absolut", die stets zur Kennzeichnung 
quantitativer, nicht aber qualitativer Unterschiede angewandt werden, diirfen 
nicht dazu dienen, urn Erscheinungen voneinander zu sondern, die durchaus 
wesensverschieden sein k6nnen. H6chstens k6nnte man von "echter" und von 
"Pseudoermiidung" sprechen, und es wird eben in Zukunft n6tig sein, diese 
beide Arten sorgfaltig voneinander zu unterscheiden. Sie k6nnen bei unphysio
logischer Reizung in j edem Verhaltnis miteinander vermischt sein, nicht nur, 
wie SCHEMINZKY betont, je nach der Dauer der Stromst6Be, sondern auch je 
nach der Natur des Versuchsobjektes. Bei direkter Reizung des Muskels mit 
Induktionsschlagen ist die Pseudoermiidung gering und es tritt fast nur die 
echte hervor, bei marklosen Nerven kann, wie oben erwahnt, schon bei fara
discher Reizung der ganze Erscheinungskomplex eine Pseudoermiidung dar
stellen, deren dynamische und chemische Wirkungen unter physiologischen 
Bedingungen iiberhaupt nicht auftreten. 

Vielleicht kann ein - allerdings etwas simples und gewaltsames - Gleichnis den Sach· 
verhalt noch klarer veranschaulichen: LaBt man ein Pferd zu wiederholten Malen einen 
Hochsprung ausfiihren, so wird es allmahlich immer weniger hoch springen, weil seine 
Leistungsfahigkeit durch (echte) Ermiidung vermindert wird. Nehmen wir nun an, das 
Signal zum Sprung werde durch Anziehen einer am Pferde befestigten Leine gegeben. Wenn 
nun infolge einer Ungeschicklichkeit der Versuchsanordnung die Leine sich allmahlich 
immer mehr aufwickelt und verkiirzt, so wird das Pferd auch immer weniger hoch springen 
k6nnen, wei! es durch die Leine daran verhindert wird. Und diese Verminderung seiner 
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Leistungsfahigkeit wird auch reversibel sein, denn ich brauche die Leine nur wieder zuruck
zuwickeln und das Pferd wird wieder so hoch springen kiinnen, als es sein tatsachliches 
Funktionsvermiigen (seine echte Ermudung) zuliiBt. Wurde jemand die Sprungbehinderung 
durch die Leine als "relative Ermudung" bezeichnen? 

Das Wesen der Ermiidung laBt sich vorlaufig nur ganz allgemein charakteri
sieren. Wir haben schon bei Erklarung des Refraktarstadiums gehOrt, daB jeder 
Erregungsvorgang einen Zustand herbeifiihrt, in welchem ein neuer Erregungs
prozeB nicht oder jedenfalls nicht in gleichem Umfange abzulaufen vermag. 
Damit ist im Grunde auch das Wesen des Ermiidungsvorganges gekennzeichnet. 
Erfolgt namlich eine FunktionsauBerung oder -anregung immer wieder, ehe die 
durch sie bewirkte Verminderung der Funktionsfahigkeit des Organs wieder 
vollig beseitigt ist, so wird diese Veranderung solange bestehen bleiben, 
bzw. das Funktionsvermogen sich fortdauernd noch weiter verschlechtern 
bis eine entsprechend lange Erholungspause die vollkommene Restitution 
gestattet. Die Ermiidung hdngt also ausschlieBlich von dem Funktionsrhythmus 
ab und wird auch bei groBter Intensitat der Tatigkeit niemals eintreten, wenn 
diese so beschaffen ist, daB die der FunktionsauBerung folgende Erholungspause 
zur volligen Wiederherstellung des urspriinglichen Zustandes ausreicht. Die 
tatsachliche Unermiidbarkeit des Herzens oder der Atemzentren sowie des 
gesamten peripheren N ervensystems, die unter physiologischen Bedingungen 
wahrend des ganzen Lebens besteht, beweist die Richtigkeit dieser Auffassung, 
ebenso wie die Moglichkeit, am Ergographen unbegrenzt lange zu arbeiten, 
wenn die GroBe des zu hebenden Gewichts und der Rhythmus der Kontrak
tionen entsprechend ausgewahlt werden. 

II. Einige speziellen Begrifi'e der Nervenphysiologie. 
Reflex. Die Funktion des Nervensystems besteht in der Verkniipfung von 

Zustandsanderungen, die sich an verschiedenen Stellen des Korpers abspielen. 
Hierbei wird eine ihrer Natur nach nicht genau bekannte Zustandsanderung, 
die wir als Erregung bezeichnen, von dem einen Orte zum anderen "geleitet". 
In diesem Sinne verstanden ist, unabhangig von allen Theorien, die Erregungs
leitung, die allgemeine Funktion des peripheren und zentralen Nervensystems. 
Eine Erregungsleitung, die auf ihrem Wege das Zentralnervensystem passiert, 
wird als reflektorisch und der durch eine solche Leitung bewirkte Vorgang 
als Reflex bezeichnet. Bei dieser Definition trifft es daher keineswegs allgemein 
zu, daB, wie v. WEIZSACKER (1) behauptet, das, was wir einen Reflex nennen, 
ein "durch ein vivisektorisches Experiment aus dem Lebensvorgang abge
sprengtes Geschehen" sei. Wenn wir die Verengerung der Pupille bei Licht
einfall oder das Vorwartsschleudern des Unterschenkels bei einem Schlag auf 
die Pa tellarsehne beo bach ten, so ist dieser V organg in keiner Weise a bgesprengt 
und ist in keiner Weise "ein Vorgang eines kiinstlich veranderten Lebens
ablaufes" . 

Der unter gewohnlichen Bedingungen zu beobachtende Reflexablauf kann 
durch die verschiedensten Einfliisse eine Abiinderung erfahren. Wenn angesichts 
dieser Tatsache GOLDSTEIN [(1) S. 644] die Frage aufwirft: "Woher nehmen wir 
bei so verschiedenem Reflexablauf unter verschiedenen Bedingungen das Recht, 
den unter der einen Bedingung auftretenden als den normalen, den anderen als 
den veranderten "gehemmten" oder "gefOrderten" zu bezeichnen ... 1", so ist 
darauf zu erwidern, daB wir dies mit demselben Recht tun, mit dem wir iiber
haupt einen Vorgang in der Welt als normalen beschreiben, einem Korper 
bestimmte Eigenschaften zusprechen usw. AIle diese Aussagen haben nicht, 
wie der naive Verstand annimmt, einen absoluten Wert, sondern haben immer 
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bestimmte Beobachtungsbedingungen zur Voraussetzung, namlich die, unter 
denen die Beobachtung fur gewohnlich erfolgt. Und darin liegt auch ihr denk
okonomischer Wert. Wenn wir z. B. von der Farbe eines Korpers sprechen. 
so hat die Beobachtung dieser Farbe ganz bestimmte Beleuchtungsverhaltnisse 
zur Voraussetzung, namlich die des gewohnlichen Tageslichtes. Es ist a ber 
einfacher von der Farbe schlechthin zu sprechen und dabei die gewohnlichen 
Beleuchtungsbedingungen ohne weiteres vorauszusetzen, und andererseits zu 
sagen, daB diese Farbe im Zwielicht, bei Lampenlicht usw. anders aussieht. Die 
Angabe der besonderen Bedingungen wird auf diese Weise nur unter besonderen 
Verhaltnissen erforderlich, darin liegt die Denkokonomie. Genau das gleiche 
gilt auch in der Reflexlehre. 

Automatie und Tonus. Es kann wohl keinem Zweifel unterliegen, daB von 
bestimmten Teilen des Zentralnervensystems Erregungsimpulse ausgehen 
konnen, die nicht reflektorisch, d. h. nicht von der Peripherie her ausgelost 
sind. Dies gilt z. B. fiir die Impulse der Atmungsinnervation, die auch nach 
Ausschaltung aller regulatorisch in Betracht kommenden afferenten Erregungen 
durch operative Eingriffe, durch Curarisieren oder tiefe, jede Sensibilitat auf
hebende Narkose in ihrer charakteristischen rhythmischen Form erhalten 
bleiben. Solche Erregungen, die aus dem Zentralnervensystem selbst ihren 
Ursprung nehmen, ohne durch afferente Impulse erzeugt werden zu miissen, 
werden als automatische bezeichnet (vgl. S. 76). 

Zu diesen gehort vermutlich auch ein Teil der sogenannten tonischen Einfliisse 
des Zentralnervensystems. Der Begriff des Tonus laBt leider an Prazision sehr 
zu wiinschen iibrig und verlangt dringend eine Revision der Nomenklatur. 
Da iiber den Tonus des Nervensystems selbst direkte Untersuchungen kaum 
vorliegen, muB die Begriffsbestimmung von den Erfolgsorganen ausgehen, 
deren tonische Innervation angenonimen wird, d. h. von den Muskeln. Gerade 
hier aber herrscht iiber den Begriff des Muskeltonus groBe Verwirrung. Es diirfte 
geniigen zwei Formen auseinanderzuhalten, von denen die eine experimentell 
sichergestellt, die andere mehr spekulativ abgeleitet ist. Es ist eine Tatsache, 
daB sow-ohl die Korpermuskulatur wie die Eingeweidemuskulatur (BlutgefaBe, 
Darmrohr usw.) sich normalerweise dauernd in einem gewissen Spannungs
zustande befinden, der sich in der GroBe des Widerstandes gegen passive Dehnung 
auBert, und der sowohl eine Verstarkung wie eine Herabsetzung gegeniiber 
dem gewohnlich vorhandenen Grade zeigen kann (Hyper- und Hypotonie). 
Dieser als Tonus bezeichnete Spannungszustand wird unzweifelhaft auf nervosem 
Wege, meist reflektorisch, zum Teil aber wohl auch automatisch (Vasomotoren
zentrum) erhalten, durch Impulse, die der Muskulatur vermutlich rhythmisch 
zuflieBen und sich von den zu momentanen Spannungsanderungen fiihrenden 
Impulsen vielleicht nur quantitativ durch die Frequenz unterscheiden. -
Diesem auf die Tatsachen der Beobachtung fundierten Begriff des Tonus steht 
nun ein speziellerer gegeniiber; er geht von der Annahme aus, daB es auch 
einen Muskeltonus in Form eines Gleichgewichtszustandes gibt, der ohne Energie
aufwand und auch ohne nervose Impulse erhalten werden kann. Er wiirde 
darin bestehen, daB die Muskelfasern eine veranderliche Ruhelange besitzen 
konnen, etwa wie ein zusammenschiebbares Fernrohr. Nur um sie aus einer 
Gleichgewichtslange in eine andere iiberzufiihren ware ein Energieaufwand 
erforderlich, sonst nicht. Ob es einen solchen Tonus, fiir den zweckmaBig ein 
besonderer Namen gewahlt werden sollte, iiberhaupt gibt, ist zum mindesten 
beim Warmbliiter, noch nicht sicher. 

Automatische Impulse miissen offenbar irgendwo im Zentralnervensystem 
ihren Ursprung nehmen; dieser Teil ist dann das "Zentrum" der Automatie. 

Handbuch der Neurologie. II. 6 
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Damit sind wir bereits bei dem in neuerer Zeit so heftig umstrittenen Begriff 
des "Zentrums" und der "Zentrentheorie" angelangt. 

Zentrentheorie. DaB, wie eben erwahnt, eine nicht von der Peripherie aus
gelOste automatische Erregung von irgendeiner Stelle des Zentralnervensystems 
ausgehen und daB auch eine reflektorische Erregung irgendwo durch das Zentral
nervensystem hindurchgehen muB, ist eine Tatsache, die auch die scharfsten 
Gegner der Zentrentheorie nicht werden bestreiten konnen. Wenn wir also das 
Zentrum definieren als den "Teil des Zentralnervensystems, der fur das Zustande
kommen eines zentralnervosen Vorganges eine ausschlaggebende Bedeutung besitzt", 
so miiBte eine derartige Definition eigentlich allgemeine Zustimmung finden 
konnen. Der Streit urn die Existenz und Bedeutung der Zentren diirfte dann 
lediglich "quantitativer" Natur sein und die Frage betreffen, welche Scharfe 
der Umgrenzung und welchen Grad von Starrheit oder Unveranderlichkeit 
man einem solchen Zentrum zubilligen solI. Hieriiber gehen nun allerdings die 
Ansichten weit auseinander. Wahrend die einen (besonders unter den Morpho
logen und Pharmakologen beheimateten) Forscher sich das ganze Zentral
nervensystem als ein Mosaik mit selbstandigen Funktionen ausgestatteter 
Zentrensteinchen vorstellen, lehnen am entgegengesetzten Ende die der Gestalt
theorie Zugeneigten jede Bestimmheit und Abgrenzbarkeit von Zentrenfunk
tionen ab; sie nehmen an, daB jedes zentralnervose Geschehen nicht bloB 
unbegrenzt wandelbar, "plastisch", ist, sondern auch stets das Zentralnerven
system in seiner Gesamtheit beeinfluBt und daher eine Lokalisierbarkeit streng 
genommen gar nicht zulii.Bt. Es kann hier nicht unsere Aufgabe sein, das experi
mentelle und sonstige Beobachtungsmaterial, das fUr und wider diese Auf
fassungen geltend gemacht wird, zusammenzustellen. Nur soweit eine logische 
Untersuchung des Sachverhaltes vielleicht zu einer Klii.rung beitragen kann, 
solI eine solche hier versucht werden. 

Die Zentrentheorie scheint 2 Wurzeln zu haben, eine experimentelle und 
eine logische oder vielleicht rich tiger gesagt, spekulative. Die experimentelle 
Wurzel liegt in der Feststellung scharf umschriebener Funktionsausfalle bei 
lokaler Ausschaltung zentraler Substanz (z. B. Hemi- und Quadrantenanopsie 
u. dgl.), sowie scharf lokalisierter Reizerfolge (z. B. im Bereiche der motorischen 
Zone). Beide ergeben unzweifelhaft und unbestreitbar einen besonderen Zu
sammenhang zwischen bestimmten Stellen des Gehirns und bestimmten 
Leistungen, einen Zusammenhang, der noch durch die besondere Cytoarchitek
tonik gestiitzt erscheint. Selbstredend beweist dieser Zusammenhang nicht, daB 
diese Teile des Zentralnervensystems unter physiologischen Bedingungen jemals 
isoliert in Funktion treten oder iiberhaupt isoliert funktionieren konnen. Die 
spekulative Wurzelliegt nun darin, daB man allen diesen unter abnormen oder 
kiinstlichen Bedingungen herauslOsbaren Erscheinungskomplexen und den fiir ihr 
Zustandekommen erforderlichen Teilen des Zentralnervensystems eine sozusagen 
selbstandige Existenz zuschrieb, das ganze Zentralnervensystem in ein Mosaik 
anscheinend unabhangig nebeneinanderliegender Zentren aufloste, ja schlieBlich 
fiir aIle komplizierten Mechanismen koordinierter Bewegungen besondere ein
heitliche Koordinationszentren (Beuge-, Streck-, Kau-, Schluck-, Brechzentrum 
usw.) annahm. Besonders in der Toxikologie erschien die Annahme besonderer 
Zentren ein sehr dankbares "Erklarungsprinzip". Die iiberaus komplexen 
Erscheinungen der verschiedenen Giftwirkungen lieBen sich auf das einfachste 
durch die Annahme erklii.ren, daB ein Gift auf das eine Zentrum so, und auf 
das andere wieder anders wirkt, oder daB ein Gift bloB dieses und das andere 
bloB jenes Zentrum beeinfluBt und dergleichen mehr. SchlieBlich wurden fiir 
die Giftwirkungen selbst besondere Zentren ersonnen und man schreckte nicht. 
einmal vor der Annahme eines besonderen "Krampfzentrums" zuriick, das 
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die Natur offenbar konstruiert hatte, damit die Pharmakologen ihre Krampf
gifte darauf wirken lassen konnen. 

Den Autoren ist anscheinend entgangen, daB in allen diesen Fallen das 
zu Erklarende bereits als Eigenschaft in das Erklarungsprinzip hinein verlegt ist, 
aus dem man es dann naturlich wieder herausnehmen kann. So handelt es 
sich meist um eine vollig wertlose Scheinerklarung, genau so wie bei den Begriffen 
der Lebenskraft oder des Lebensstoffes, die gleichfalls zur "Erklarung" der 
unerklarlichen Lebenseigenschaften einfach annehmen, daB diese Eigenschaften 
der Kraft oder dem Stoff eben innewohnen. Wenn nun gegen diese Deus
ex-machina-Maschinerie der Koordinationszentren mit Recht Einspruch erhoben 
wird, was ubrigens LANGENDORFF schon vor mehr als 40 Jahren getan hat, 
so schuttet man doch andererseits wieder das Kind mit dem Bade aus, 
wenn man nun jede anatomische Lokalisierbarkeit bestimmter Beziehungen 
von Teilen des Zentralnervensystems zu bestimmten Leistungen in Abrede 
stellen will. 

Zum Teil erscheint freilich dieses Inabredestellen nur als ein Streit um Worte. 
So schreibt z. B. GOLDSTEIN [(1) S. 636]: "Die erwahnten Tatsachen zeigen, 
daB umschriebene Storungen eigentlich nur auftreten bei circumscripten Ldsionen 
der Bahnen, die die Rinde mit der Peripherie verbinden, oder bei Ldsionen jener 
Rindengebiete, mit denen diese Bahnen zundchst in Beziehung treten. Nur hier 
gibt es eigentlich eine Lokalisation nebeneinander. Diese ist so eigentlich ein 
rein anatomisches Phanomen; iiber die Funktion bestimmter Teile besagt sie 
nichts. Sie driickt nur aus, daB eine bestimmte Erregungsbeziehung zwischen 
bestimmten Teilen der Peripherie und bestimmten Teilen des Zentralorgans 
besteht und daB die diese Beziehung vermittelnde Bahn sowie die Endstatten 
dieser Bahnen in der Rinde notwendig sind, damit die Erregungen auftreten, 
denen einerseits die Erlebnisse der spezifischen Sinnesqualitaten parallel gehen, 
die andererseits zu Bewegungen fUhren." Aber aIle Versuche diese "bestimmten 
Erregungsbeziehungen" zwischen bestimmten Teilen der Peripherie und des 
Zentralorganes anders als durch eine raumliche Zuordnung zu erklaren, d. h. 
sie zu lokalisieren, schlagen in Wahrheit fehI. Wenn GOLDSTEIN [(2) S. 1149] 
behauptet, "einer Leistung entspricht ja nicht eine Erregung einer fixierten 
Struktur, sondern eine bestimmte Form der Erregung, ein raumlich und zeit
lich bestimmt gestalteter Ablauf," so ist das ein innerer Widerspruch, weil 
"raumlich bestimmt" genau das gleiche besagt wie feststehend oder fixiert 
(wobei naturlich "bestimmt" oder "fixiert" nicht mit "unter allen Umstanden 
unabanderlich" verwechselt werden darf; s. weiter unten die AusfUhrungen iiber 
Plastizitat). Und wenn GOLDSTEIN weiter zugesteht "ganz gleiche Leistungen 
gibt es nur bei unveranderter Struktur", so konnte dieser Satz genau so gut 
von einem orthodoxen Anhanger der Lokalisationslehre geschrieben sein. Sieht 
man also ab von der auch von uns zuriickgewiesenen Auffassung, die in etwas 
mystischer Weise den "Sitz" einer Funktion in bestimmte Teile des Zentral
nervensystems verlegt, so unterscheidet sich im Grunde die oben gegebene 
Darstellung GOLDSTEINS von jener der Lokalisationslehre nur durch die gequalte 
Kompliziertheit, mit der sie den experimentell festgestellten und daher nicht 
zu leugnenden Zusammenhang zwischen bestimmten Strukturen und bestimmten 
Leistungen zum Ausdruck bringt. 

Zweifellos trifft es zu, daB, wie GOLDSTEIN [(1) S. 637/8] hervorhebt, "ein 
Apparat durch einen Defekt an einer Stelle auBer Funktion gesetzt werden 
kann, daB also durch eine Lasion an dieser Stelle bestimmte Leistungsstorungen 
auftreten konnen, ja Leistungen evtl. fortfallen konnen, ohne· daB etwa der 
Apparat, der zum Ablauf dieser bestimmten Leistungen notwendig ist, 

6* 
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ausschlieBlich an dieser Stelle lokalisiert zu sein braucht." Aber wann hat die 
Zentrentheorie etwas derartiges postuliert? Hat einer ihrer AnMnger behauptet, 
daB der ganze zentralnervose Mechanismus der Atmungsinnervation im Kopf
mark, der einer Beinbewegung im oberen Teile der vorderen Zentralwindung 
ausschlieBlich lokalisiert sei, wo doch der ganze Vorgang der Weiterleitung 
und der Umschaltung auf die zweiten motorischen Neurone erforderlich ist und 
unzweifelhaft einen unentbehrlichen Bestandteil des motorischen Apparates 
darstellt? Der wesentliche Unterschied der Auffassung GOLDSTEINS gegeniiber 
der bisher iiblichen liegt also gar nicht in der Lehre von der Lokalisations an 
sich, sondern, wie bereits oben angedeutet, in der Scharfe ihrer Abgrenzung 
und in der Vorstellung von der Mitbeteiligung des iibrigen Zentralnerven
systems. Auf diese Frage kommen wir weiter unten noch zuriick. 

Plastizitiit und Funktwnswandel. 1m Mittelpunkt der gegen die Zentren
theorie vorgebrachten Einwande steht die Veranderlichkeit der Koordinations
mechanismen, wie sie besonders in den von BETHE als Plastizitiit, von v. WEIZ
SACKER ale Funktionswandel bezeichneten und genauer studierten Erschei
nungen zum Ausdruck kommt. Nach Zerstorung eines Koordinationsmechanis
mus kann sich, wie langst bekannt, ein neuer ausbilden, und BETHE (1,2) hat an 
zahlreichen Beispielen gezeigt, daB eine solche Ausbildung nicht wie dies gewohn
lich bei den Kompensationserscheinungen der Fall zu sein pflegt, ganz langsam 
und allmahlich zur Entwicklung kommen muB, sondern in vielen Fallen sofort, 
unmittelbar nach der Zerstorung des alten schon in Erscheinung tritt. Nach 
BETHE und anderen wiirde die Zentrentheorie die Unersetzbarkeit und Unab
iinderlichkeit der von den Zentren beherrschten Funktionsmechanismen zur 
Voraussetzung haben, ebenso wie eine Unabanderlichkeit der rezeptorischen 
und effektorischen Endstellen. Wir wollen ganz davon absehen, daB es solche 
Unabanderlichkeiten zum mindesten beim Menschen - leider - nur zu viele 
gibt, daB eine Zerstorung eines umgrenzten Gebietes der motorischen oder der 
optischen Region bei ihm meist dauernde und irreparable Funktionsausfalle 
verursacht. Auch wenn es diese nicht gabe, ware dies keine Widerlegung einer 
den Beobachtungstatsachen entsprechend formulierten Zentrentheorie, die eine 
gesetzmaBige Zuordnung bestimmter Teile des Zentralnervensystems zu be
stimmten Funktionen unter physiologischen Bedingungen annimmt. Wooer 
Unabanderlichkeit noch Unersetzbarkeit ist ihre Voraussetzung. Uns scheint 
hier ein ahnlicher TrugschluB vorzuliegen wie bei DRIESCH, der auf eine solche 
Plastizitat oder funktionelle Anpassungsfahigkeit ebenso wie auf die von ihm 
als "aquipotentielle" bezeichneten Systeme seine Lehre von der Unbestimmtheit 
des Lebensgeschehens bzw. ihre Bestimmtheit durch auBerhalb des Systems 
befindliche Entelechien begriindet hat. Weil, je nach dem operativen Eingriff, 
aus einem Ei oder, bei der Regeneration, aus einem Gewebsteil ganz verschiedene 
Bildungen entstehen konnen, mithin die gleiche "Potenz" zur Erzeugung aller 
moglichen Strukturen oder - beim Zentralnervensystem - funktionellen 
Leistungen vorhanden ist, solI eine kausale GesetzmaI3igkeit des Geschehens 
fehlen. In Wirklichkeit aber ist doch die Welt nur einmal da, niemals kann 
gleichzeitig sowohl das eine wie das andere vor sich gehen, sondern immer 
geschieht dies unter anderen Bedingungen, die eben den Ausfall des Experiments 
bestimmen. Auch beim Zentralnervensystem kann nicht gleichzeitig der eine 
und der andere Innervationsmechanismus in Kraft treten, sondern der eine ist 
unter physiologischen, der andere unter den durch die Operation erzeugten 
abgeanderten Bedingungen vorhanden. DaB auch eine solche zweite oder dritte 
oder zehnte Innervationsmoglichkeit existiert, beweist in keiner Weise, daB 
die normale, unter physiologischen Bedingungen zu beobachtende Innervation 
nicht in der Verkniipfung bestimmter Teile, in ihrer anatomischen Anordnung 
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und ihrem histologischen Aufbau v611ig eindeutig festgelegt ist. Wenn wir das 
alte Gleichnis yom Zentralnervensystem als Rangierbahnhof heranziehen, so 
entsprechen die einzelnen Zentren den StationsbahnhOfen, in denen durch ent
sprechende Weichenstellung der fahrplanmaBige Ablauf der Zuge geregeIt wird. 
Existieren diese Bahnhofzentren etwa deshalb nicht, weil bei ihrer Zerstorung 
eine Umleitung der Zuge erfolgt 1 Und zwar s%rt, wenn entsprechende Umlei
tungsgeleise vorhanden sind oder erst nach einiger Zeit, wenn solche fehlen und 
erst eine neue Gleisanlage fertiggestellt werden muB. Auch wenn, worauf 
BETRE besonderen Wert legt, das Geschehen an der Peripherie mit von ent
scheidender Bedeutung fUr den in Kraft tretenden Koordinationsmechanismus 
ist, wenn in diesem Sinne die "Peripherie Zentren bildet", andert dies nichts; 
wir brauchen das Gleichnis weiterfuhrend nur anzunehmen, daB die Weichen
stellung, die in den Bahnhofzentren vor sich geht, durch Signale reguliert wird, 
die von der Peripherie kommen oder beim Durchlaufen der Erregungsziige 
von den Zwischenstationen gegeben werden. 

Shock. Wenn man, wie oben dargelegt, unter "Zentren" die Teile des 
Zentralnervensystems versteht, die unter physiologischen Bedingungen fUr den 
Ablauf bestimmter Vorgange eine besondere Bedeutung besitzen, dann kann 
gegen eine so definierte Zentrentheorie aus den Erscheinungen der Plastizitat 
eigentlich nur dann ein Einwand abgeleitet werden, wenn man sich selbst wieder 
auf den Standpunkt einer extremen Zentrentheorie stellt, die alle unter dem 
EinfluB abnormer Bedingungen zu beobachtenden "Plastizitatskoordinationen" 
wieder als Ausdruck praformierter Zentralmechanismen auffaBt. In diesen 
Fehler ist man in der Tat vielfach verfallen; die ganze Shocklehre ist darau£ 
aufgebaut. Aus der Beobachtung, daB einige Zeit nach Durchtrennung des 
Zentralnervensystems Funktionen unterhalb der durchtrennten Stelle zur 
Beobachtung kommen, die den normalen ahneln und unmittelbar nach dem 
Eingriff nicht vorhanden waren, hat man gefolgert, daB die sie bedingenden 
Mechanismen auch unter physiologischen Bedingungen bestanden haben und 
nur voriibergehend durch den Shock, d. h. durch die Erschiitterung der Operation 
oder Verletzung auBer Funktion gesetzt waren, um nach "Abklingen des Shocks" 
wieder zuruckzukehren. Nichts dergleichen ist zu erweisen, wie die Versuche 
mit reizloser Ausschaltung einwandfrei dartun. Einen Shock dieser Art gibt 
es nicht. Die nach einiger Zeit feststellbaren Funktionen sind nicht die Wieder
kehr eines praformierten Mechanismus, sondern das Auftreten eines neugebil
deten; sie gehOren gleichfalls in das Erscheinungsgebiet der Plastizitat. Sie 
sind Neukonstruktionen oder Umarbeitungen lokaler RangierbahnhOfe nach 
endgiiltiger und irreparabler Unterbrechung der groBen Verbindungslinien mit 
den Rangierbahnhofen der "hoheren" Zentren. Der Begriff des Shocks in dem 
eben dargelegten Sinne sollte daher vollig fallen gelassen und auf die Erschei
nungen bei Hirnerschiitterung u. dgl. beschrankt werden, wo tatsachlich durch 
eine "Erschiitterung" ein vorubergehender Fortfall unter den gleichen Bedingungen 
sonst vorhandener Funktionen festzustellen ist. 

Gestalttheorie. Wir wollen unsere Ausftihrungen mit einigen Bemerkungen 
zur GestaIttheorie abschlieBen. Die Zentrentheorie in ihrer sozusagen orthodoxen 
Form, die, um es noch einmal zu wiederholen, das Zentralnervensystem in ein 
starres Mosaik voneinander unabhangiger Zentrensteinchen zerlegte, ist zweifellos 
unhaltbar. Und wenn sie in dieser krassen Form wohl auch kaum je von den 
Physiologen und Neurologen vertreten wurde, so haben doch diese sicher fruher 
nicht geahnt, in welchem Umfange eine Plastizitat besteht, und vor allem wie 
eng die wechselseitigen Beziehungen aller Teile, wie groB die gegenseitige Beein
flussung eines jeden Vorganges durch die an anderer Stelle sich abspielenden 
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ist. Dies erkannt zu haben ist ein sehr groBes Verdienst der neueren Forschung 
(BETHE, GOLDSTEIN, v. WEIZSACKER). Man kann in der Tat niemanden hindern, 
die extreme Annahme zu machen, daB es einen isolierten Erregungsablauf im 
Zentralnervensystem uberhaupt nicht gibt und daB jeder wie iinmer geartete 
nervose Impuls so die Gestalt des Erregungsbildes als Ganzes verandert. "Nach 
dieser Theorie stellt sich der Organismus als ein System von durch Anlage und 
Erfahrung bestimmter Struktur dar, der stets als Ganzes funktioniert. Jede 
Leistung ist ein Ausdruck einer ganz bestimmten Gestaltung des ganzen Organis
mus durch die Reize, die durch die Veranderung in dem zum Organismus gehorigen 
Milieu geliefert werden" [GOLDSTEIN (2) S. 1131]. Die jeweilige Gestaltung des 
Erregungsbildes zu erfassen ware die Aufgabe der Physiologie und Pathologie. 
v. UEXKULL hat bekanntlich fur die Erregung das Vorstellungsbild einer 
stromenden Flussigkeit gewahlt und neuerdings hat VERZAR auf die Brauch
barkeit dieses Gleichnisses fur verschiedene Verhaltnisse hingewiesen. Auch wir 
wollen es verwenden, freilich unter dem (anscheinend durchaus nicht immer 
gemachten) ausdrucklichen Vorbehalt, daB dies nichts sein soIl als ein sicher 
sehr rohes Bild, das mit der Wirklichkeit nicht das geringste zu tun hat. Dann 
konnen wir uns das Gesamterregungsbild wie ein uberaus kompliziertes System 
von Flussigkeitskanalen vorstellen, die an zahllosen Stellen miteinander kommu
nizieren. Sicher wird theoretisch jede Stromungsanderung in einem dieser Kanale 
die Gesamtstromung auch in allen anderen beeinflussen, aber praktisch wird dies 
naturlich nur dann bemerkbar werden, wenn sie wichtige Zentralstellen der 
Stromungsregulierung (Schleusenanlagen, Staubecken u. dgl.) betrifft oder 
wenn gleichzeitig in einem groBen Teile des Strombettes eine solche Anderung 
eintritt. So gewinnen wir vielleicht ein Verstandnis, warum, wie neuerdings 
wieder vielfach hervorgehoben, die GroBe einer Storung etwa bei Hirnaffek
tionen nicht nur, wie dies die lokalisierende Zentrentheorie erfordert, von dem 
Ort, sondern den alten FLOURENsschen Vorstellungen entsprechend auch von 
dem Umfange des Defektes abhangt. - Jedes durch eine Storung bedingte 
sich Stauen oder Leerlaufen eines Kanalgebietes wird automatisch zu "neuro
regulatorischen" 1 Flussigkeitsverschiebungen fUhren, die das ursprungliche 
Stromungsniveau wieder herstellen. 

Wie aber kann denn nun eine Erkenntnis der jeweiligen "Gestalt" eines 
Erregungsbildes gewonnen werden 1 Offenbar nicht anders als bisher, durch 
eine moglichst sorgfaltige Analyse der in jedem einzelnen Teile sich abspielenden 
Vorgange und ihrer gegenseitigen Ruckwirkung aufeinander. Der Begriff der 
Ganzheit gibt, wie auch v. WEIZSACKER zugesteht, nicht eine neue Erklarung, 
er gibt aber auch nicht, wie er annimmt, eine neue Methode. Ganzheitsbetrach
tungen k6nnen, wie BETHE (1, S. 1189) mit Recht hervorhebt, erst in der Synthese, 
kaum aber bei der Analyse von Wert sein. Wer die Analyse verwirft und ein 
Problem mit dem Hinweis auf "Gestalt" und "Ganzheit" fur erledigt ansieht, 
verfiihrt nicht anders wie der Anhanger der Lebenskraft, der es fur eine "Erkla
rung" von Erscheinungen halt, sie als den Ausdruck einer solchen Lebenskraft 
zu bezeichnen. Dies bedeutet in Wahrheit Verzicht auf Erkenntnis und Lahm
legung der Forschung. 

1 "Neuroregulationen", v. WEIZSACKER (2). "Regulationen" konnen immer nur Mecha
nismen sein, die zur "Regel", zur Norm zuriickfiihren. Wenn v. WEIZSACKER auch hier 
diese einfache und klare Begriffsbildung abandern und gerade "das Einmalige oder Einzig. 
artige" in der Bewaltigung einer Leistung damit bezeichnet wissen will, so kann auch diese 
Begriffsverschiebung nur Verwirrung stiften und den denkokonomischen Wert dieses 
Begriffes vernichten. Natiirlich hat er diesen Wert iiberhaupt nur, wenn man sich dariiber 
klar ist, was "reguliert" wird. 
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Die Leistnngen des normal en Riickenmarks. 
Von E. TH. v. BRtlCKE-Innsbruck. 

Mit 19 Abbildungen. 

Einleitung. 
Eine Darstellung der Riickenmarksphysiologie stoBt in dieser Zeit, wie manch 

anderer, so auch wissenschaftlicher Krisen auf besondere Schwierigkeiten. 
Ais PFLUGER vor 80 Jahren an "enthaupteten Wirbeltieren" die "Leitungs
gesetze der Reflexionen" studierte, kam er zu der D"berzeugung, daB die Bewe
gungen dekapitierter Frosche nicht rein reflektorisch sein konnten. Er fand, 
"daB es sich nach Anbringung eines auf das Tier wirkenden Reizes nicht darum 
handelt, bestimmte Motoren zu innervieren, sondern bestimmte Zwecke zu 
erreichen", und er nahm an, daB wir es bei einem isolierten Riickenmark "mit 
empfindenden und wollenden Tierfragmenten zu tun hatten". Dieser Gedanke 
ist in der FoIgezeit aufgegeben worden. Jahrzehnte hindurch versuchte man, 
speziell die Lokomotion und die ihr zugrunde liegenden Reflexe durch immer 
komplizierter werdende Annahmen intrazentraler Schaitungsmoglichkeiten usw. 
zu erklaren. Diesen theoretischen V orstellungen dienten die N euronen als 
wiHkommenes histologisches Substrat. Wir verdanken den Forschungen dieser 
auch heute noch andauernden Ara eine auBerordentliche Erweiterung unserer 
Kenntnisse; es seien nur drei Namen genannt: VERWORN, SHERRINGTON und 
MAGNUS, die neben anderen mit ihren Schiilern die heute in der Physiologie 
wie in der Klinik meist noch uneingeschrankt vertretene mechanist.ische Reflex
lehre entwickelt haben. 

Aber auch dieses, scheinbar auf so fester Basis ruhende Lehrgebaude ist 
heute wieder ins Wanken geraten. Mohr und mehr gewinnt die Anschauung 
an Boden, daB die regulatorischen Leistungen der nervosen Zentralorgane 
durch die Annahme noch so komplizierter Kombinationen einiger Elementar
vorgange nicht erklarbar seien, daB auch die gewissenhafteste Untersuchung 
der Einzeltatsachen uns keine Bausteine zu einer daB Ganze ergebenden Synthese 
liefern kann. Diese vorwiegend in deutschen Landern heimischen Gedanken
gange (ich nenne BETHE und HESS) laufen parallel mit dem Erstarken neo
vitalistischer, vor aHem von DRIESCH ausgehender Anschauung, und sie sind 
von der psychologischen und psychiatrischen Forschung mitbeeinfluBt. PFLUGERS 
"Riickenmarksseele" feiert ihre Wiederauferstehung. 

Die Aufgabe, die Physiologie des Riickenmarkes darzustellen, ist heute 
nicht nur schwierig, sie ist oft geradezu peinlich, wenn man, wie der Verfasser, 
nicht mehr auf dem Boden der erwahnten mehr oder weniger mechanistischen 
Vorstellungen steht. Bei der Erorterung all der unendlich reichen Erfahrungen, 
die unter kiinstlich weitgehend vereinfachten Bedingungen iiber die Riicken
marksreflexe gesammelt worden sind, miissen standig Zweifel auftauchen, 
wieweit die beobachteten GesetzmaBigkeiten auch fiir das nervos geregelte 
Verhalten des normalen Tieres giiltig sind. Wir geraten ferner bei dem Arbeiten 
an den iiblichen Reflexpraparaten und bei den Versuchen einer Synthese der 
beobachteten Tatsachen immer wieder in Gefahr, umfaEsende, allgemeiner 
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giiltige GesetzmaBigkeiten teils zu iibersehen, teils ihnen iiberhaupt nicht 
begegnen zu konnen, weil aus den isolierten Funktionen untergeordneter nervoser 
Instanzen die Ordnung und Verfassung des zentralnervosen Gesamtstaates 
nicht mehr zu erkennen ist. FUr den Biologen ware also auch vor die hier gegebene 
Darstellung der Physiologie des Riickenmarkes ein entschiedenes Al8 ob zu 
setzen! 

Diese Bedenken verringern sich etwas bei einer fiir Arzte bestimmten Dar
stellung. Auch der Neurologe hat es ja oft mit funktionell mehr oder weniger 
isolierten Teilen des Riickenmarkes zu tun, so daB fiir ihn die unter ahnlichen 
Bedingungen am Tiere gewonnenen Erfahrungen der Experimentalphysiologie 
einen Wert gewinnen, den sie fiir den rein biologisch interessierten Forscher 
nicht haben konnen. Auch fiir den Musiker ist - um einen krassen Vergleich 
zu wahlen - die Kenntnis etwa der Schwingungszahl der Tone wertlos. 

I. Grundlagen der Refiexlehre. Die spinalen Refiexe. 
1. Die Fiktion des isolierten ReDexes. 

Unter einem Reflex versteht man allgemein die durch afferente Impulse 
auf dem Wege iiber ein nervoses "Zentrum" ausgelOste Erregung efferenter 
Nerven. Meist erfolgt dabei die Erregung des afferenten Nerven vermittels 
Receptoren, und der efferente Nerv erregtin der Peripherie unter normalen 
Verhaltnissen sein Erfolgsorgan, eine Gruppe von Muskel- oder Driisenzellen. 
In dem iiblichen Schema zeichnen wir den Reflexbogen als nur aus zwei Neu
ronen bestehend und als Erfolgsorgan zeichnen wir einen einzelnen Muskel. 
Dieses einfache Schema ist bei den spinalen Reflexen gewiB nie realisiert. Bei 
der weitaus groBeren Mehrzahl der Reflexe sehen wir ganze M u8kelgruppen 
mitunter an verschiedenen Korperstellen in Aktion treten, gleichzeitig wird 
die Tatigkeit ihrer Antagonisten herabgesetzt, meist andert sich dabei wohl 
auch die Erregungsverteilung im vegetativen System, und so gibt es nur ganz 
wenige Beispiele, die etwa zur Illustration des einfachsten Reflexschemas heran
gezogen werden konnten. Zu diesen gehoren die sogenannten Sehnenreflexe 
und die photischen PupiIlarreflexe. In diesen Fallen beteiligt sich am Reflex 
scheinbar wirkIich nur ein einzelner Muskel, zweifellos greift aber auch hier die 
afferente Erregung intrazentral noch auf weite Gebiete iiber, wenn wir dies 
auch mit unseren Mitteln zunachst noch schwer feststellen konnen. Der elemen
tare Reflex ist sicher eine Fiktion. 

2. ])ie Receptoren. 

Ais Receptoren kommen fiir die spinalen Reflexe einerseits die Sinnesorgane 
und die freien Schmerznervenendigungen in der Haut in Frage, andererseits 
die mannigfachen tiefen Receptoren, unter denen die durch Spannungsande
rungen erregbaren Sehnen- und Muskelspindeln eine besonders wichtige Rolle 
spielen. Die Gesamtheit der Receptoren, von denen aus ein bestimmter Reflex 
ausgelOst werden kann, bildet das "receptive Feld" des betreffenden Reflexes. 
Die Ausdehnung dieses Feldes steht - soweit es sich um Hautreflexe handelt -
im allgemeinen in keiner Beziehung zum Innervationsbezirk eines bestimmten 
sensiblen Nerven. Es sei hier an die haufig abgebildete sattelformige Riicken
hautpartie erinnert, von der aus beim Hund nach SHERRINGTONS [1911 (9)] 
Beobachtung der Kratzreflex auslosbar ist. Dabei sind die einzelnen Reiz
stellen innerhalb eines receptorischen Feldes untereinander nicht gleichwertig. 
Es gibt meist eine oder mehrere StelIen, von denen aus ein bestimmter Reflex 
besonders leicht ausgelOst werden kann, den "Fokus" des receptiven Feldes. 



00 K TH. v. BRUURE: Die Leistullgcll dcs llormalen Hilckcllmarks. 

Die Erregullg eines Receptors durch adaquate Reize (Beriihren der Haut, 
Ziehen an einem Muskel, Dehnung z. B. des Sinus caroticus u. dgl. m.) lOst 
in den zugehorigen afferenten Nervenfasern, wie ihre Aktionsstrome zeigen, 
nie eine einzelne Erregungswelle aus, sondern immer kiirzere oder liingere Serien 
zentripetal fortschreitender Wellen von erst hoher, dann allmahlich abneh
mender Frequenz. Bei plotzlich einwirkenden kriiftigen Reizen ist die Frequenz 
dieser Wellen gleich anfangs maximal, sie sinkt aber dann rasch abo Bei all
mahlich ihre volle Starke erreichenden Reizen nimmt die Frequenz zunachst 
bis zu einem Maximum zu, um erst dann allmahlich niedriger zu werden [MAT
THEWS, 1931 (2)]. Diese Abnahme der Frequenz ist als Ausdruck einer Adaptation 
des Sinncsorganes an den fortwirkenden Rciz anzusehen. Sic tritt bei Haut
receptorcn viel rascher ein als bei Muskel- und Sehnenreceptoren, und es ist 
wahrscheinlich, daB dieser Unterschied mit der Art der Reflexe zusammen
hangt, die von diesen beiden Receptorengruppen aus auslOsbar sind: Tonische 
Stellungsreflexe einerseits, rasch abklingende, "phasische" Reaktionen anderer
seits. Je starker der Reiz, der den Receptor trifft, desto hoher wird die Frequenz 

Abb. 1. Erregungswellen in einer einzelnen sensiblen 
Froschnervenfaser bei Reizung einer MuskeIspindeI 
durch eine aIlmiililich zunehmende, dann aber weiter 

konstant bleibende Spannung des MuskeIs. 
(Nach ADRIAN, 1932.) 

der Wellen im afferenten Nerven, 
und desto langer wird bei sonst 
rasch sich adaptierenden Recep
toren die Serie. Die Frequenz der 
Impulse in einer Faser kann zwi
schen den Werten 5 und 300 
[MATTHEWS, 1931 (2), ADRIAN, 
McKEEN, CATTELL und HOAGLAND] 
variieren. Noch frequentere Er

regungen des Receptors konnte die Nervenfaser wegen der Dauer ihres Re
fraktarstadiums nach jeder einzelnen Erregungswelle nicht fortleiten. Irgend
eine Spezijitiit, etwa in der Frequenz oder in der Gruppierung der Ent
ladungen, konnte fiir keines der untersuchten Sinnesorgane festgestellt werden. 

Abb. 1 laBt an der Frequenz der ausgelOsten Erregungswellen das auBer
ordentlich regelmaBige An- und Abklingen der Erregung einer Muskelspindel 
erkennen. 

Nach dem Alles- oder Nichtsgesetz sind die einzelnen Erregungswellen 
einer Nervenfaser gleich stark und unabhangig von der Art der Reize, durch die 
sie ausge16st werden. Die reflexaus16senden Impulse konnen sich also - ceteris 
paribus - nur in dreierlei Weise voneinander unterscheiden:. Durch die Zahl der 
erregten Fasern, durch die Frequenz und durch die Gesamtzahl der durch die 
dorsalen Wurzeln ins Riickenmark einlaufenden Wellen. (Leitungsgeschwindig
keit 20-90 m in der Sekunde.) Je starker der Reiz, desto mehr Fasern werden, 
entsprechend der verschiedenen Hohe ihrer Reizschwellen, erregt und desto 
frequenter wird in jeder einzelnen Faser die Folge der Erregungswellen. Durch 
den vielfaserigen afferenten Nerven laufen also "Erregungsschwiirme" zum 
Riickenmark, die entweder "geschlossen", salvenartig in allen Fasern gleich
zeitig verlaufen konnen (z. B. bei der elektrischen Reizung eines Nervenstammes) 
oder - was wohl unter physiologischen Bedingungen die Regel ist - "auf
gelost", also in den einzelnen Fasern des Nervenstammes nicht synchron. 

Auch durch eine einzige afferellte Nervenfaser kiinnen Reflexe ausge16st werden. KATO 
und seinen Mitarbeitern ist es gelullgen, aile Fasern des N. peroneus der Kriite bis auf eine 
einzige zu durchschlleiden; die Reizung dieser einen Faser liiste teils KOlltraktionen des 
kontralateralen, teils Hemmung des ipsilateralen M. gastrocnemius aus. 

Die Schwarme zentripetaler Impulse gelangen durch die dorsalen Wurzeln 
in das Riickenmark und werden hier durch die Kollateralen der Hinterstrang
fasern in das zentrale Grau geleitet. Hier wird ihre Spur schwer verfolgbar; 
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vielleicht gibt es Kollateralen, die unmittelbar zu den Vorderhornzellen ziehen, 
meist aber (vielleicht immer) verlauft der Reflexbogen innerhalb der grauen 
Substanz (oder auf Umwegen auch ein Stuck weit wieder durch die weiBe Sub
stanz) durch mehrere Neuronen. Die eigentliche Dbertragungsstelle von den 
letzten Endigungen der afferenten Bahn auf die motorische Vorderhornzelle 
ist in den zahlreichen feinen EndfuBchen zu suchen, durch die Fibrillen an 
oder in die Vorderhornzellen gelangen. SHERRINGTON bezeichnet die ganze 
Flache zwischen den EndfuBchen und der Zelloberflache als "Synapse"; er 
schreibt speziell dieser Stelle Eigenschaften zu, die fUr charakteristische Eigen
heiten des Reflexablaufes maBgebend waren. Wahrend jede Nervenfaser Er
regungswellen nach beiden Richtungen hin gleich gut leitet, geht bei der Rei
zung des motorischen Nerven nie eine Erregung auf eine sensible Faser uber. 
Auch diese Irreziprozitat konnte auf einer Eigenschaft der synaptischen Grenz
flache beruhen. 

Die Neuronenlehre spielt bei unseren Vorstellungen iiber die spinalen Reflexe zur Zeit 
noch eine integrierende Rolle. Es wiirde eine iiberaus groBe Umwalzung unserer ganzen 
Vorstellungen bedingen, wenn wir den Boden dieser Lehre verlassen wollten. Ob dies notig 
werden wird oder nicht, hangt wohl in erster Linie davon ab, ob es sich einwandfrei wird 
nachweisen lassen, daB die Fibrillen das leitende Element innerhalb des Nervensystems 
sind. Eollte dieser Beweis erbracht werden, so miiBten wir das gesamte Nervensystem als 
ein ungeheueres kontinuierliches Fibrillennetz betrachten, innerhalb dessen eine Gliederung 
nach Neuronen kaum mehr durchfiihrbar ware. Trotz der heute bestehenden Bedenken 
(vgl. HELD) miissen wir das Neuronengeriist als hypothetisches Korrelat zum mindesten der 
einfacheren nervosen Funktionen auch fiir das Riickenmark beibehalten, so wie wir dies 
auch fiir das vegetative System tun, obwohl auch hier die histologischen Befunde (STOEHR) 
diesen Konservativismu8 nicht berechtigt erscheinen lassen. 

3. Die motorische Einheit. 

Der efferente Ast des Reflexbogens lauft fUr die Skeletmuskeln durch die 
Achsenzylinder der betreffenden Vorderhornzellen (ventrale Wurzel, peri
pherer Nerv), fur die vegetativen Reflexe durch die pra- und postganglionaren 
sympathischen Fasern (ventrale Wurzel, R. comm. albus, Grenzstrang, 
R. comm. griseus, peripherer Nerv). Wichtig ist die Feststellung, daB der 
Achsenzylinder einer Vorderhornzelle sich vor dem Eintritt in den Muskel, 
vor allem aber innerhalb des Muskels in viele Astchen aufsplittert, so daB er 
stets eine ganze Gruppe von Muskelfasern innerviert. Ganglienzelle, Nerven
faser und die von ihr innervierte Muskelfasergruppe bilden eine funktionelle 
Einheit, die sogenannte "motorische Einheit" SHERRINGTONS (1925 und 1929). 

Diese motorische Einheit kann immer nur als Ganzes in Aktion treten und 
die Abstufbarkeit einer reflektorischen Muskelkontraktion hangt demnach von 
der Zahl der verfugbaren motorischen Einheiten abo Fur den "roten" M. soleus 
und den "weiBen" M. extensor digit. longus der Katze hat CLARK, 1931 (2) die 
durchschnittliche GroBe der motorischen Einheiten durch Zahlung der motori
schen Nervenfasern (nach Degeneration der sensiblen) und der Muskelfasern 
bestimmt. Eine motorische Faser innerviert beim M. soleus durchschnittlich 
120 Muskelfasern, beim M. ext. digit. longus durchschnittlich 165. An 
menschlichen Muskeln hat BORs solche Zahlungen ausgefUhrt. Nach diesen 
entfallen auf eine Nervenfaser bei den auBeren Augenmuskeln 5-6 Muskel
fasern, beim M. lev. palp. 12 und beim M. semitend. 50. Nimmt man 
an, daB nur 2/3 der in den Nerven gezahlten Fasern motorisch sind, 
so wiirde eine motorische Einheit bei den drei genannten Muskeln durchschnitt
lich 7-9, 18 bzw. 75 Muskelfasern umfassen. Jedenfalls zeigen diese Zahlen, 
wieviel feiner abstufbar die nervose Beeinflussung der Augenmuskeln ist im 
Vergleich zu der der Extremitatenmuskulatur. 
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Als Erfolgsorgane spinaler Reflexe kommen auch aIle sympathisch inner
vierten glatten Muskeln und Drusen in Betracht. Das Studium dieser Reflexe 
wird durch die fast bei jeder Sympathicuswirkung gleichzeitig auftretende 
Adrenalinausschuttung erschwert. Aber auch nach der Ausschaltung der 
Nebennieren mussen die GesetzmaBigkeiten, die den rein nervosen Anteil solcher 
vegetativer Reflexe betreffen, nicht immer reinlich zum Ausdruck kommen, 
weil bei der Erregung aller vegetativer Nerven immer auch in der Peripherie 
Reizstoffe gebildet werden, die dann auf entfernte, nicht selbst reflektorisch 
erregte Organe einwirken und so die Isolation eines etwa nur ein bestimmtes 
peripheres Organ beeinflussenden Reflexes erschweren konnen. 

4. Die Reaktion des motorischen Neurons. 

Die Elementarerregung der Muskelfaser - gekennzeichnet durch den Ablauf 
einer einzigen Aktionsstromwelle - ist die Muskelzuckung. Reflexe, deren 
motorischer Erfolg in einer solchen Einzelzuckung besteht, bei denen also auch 
durch die Fasern des motorischen Nerven nur ein Schwarm von je einer einzelnen 
Erregungswelle in jeder Faser verlauft, sind relativ selten. Zu ihnen zahlen bei 
der ublichen Art der experiment ellen Aus16sung die Sehnenreflexe (HOFF
MANN, 1922) und der Zungenkieferreflex von CARDOT und LAUGIER (ISAYAMA). 
Wenn man nicht, wie in den bisher genannten Fallen, die Receptoren erregt, 
sondern den Stamm des afferenten Nerven selbst mit einzelnen Induktions
schlagen oder Kondensatorentladungen reizt, so beobachtet man an den so 
reflektorisch erregten Muskeln manchmal Einzelzuckungen [BERITOFF, 1924 (4), 
MATTHES und RUCH, 1933 (2)]. Mit Sicherheit laBt sich dies aber nur dann 
sagen, wenn der Aktionsstrom des MuskeIs registriert wird, wie z. B. in Versuchen 
SHERRINGTONS (1932) 1 am M. tibialis ant. bei Reizung des N. popliteus. Viel
leicht kann eine reflektorische Einzelzuckung nur dann auftreten, wenn die 
Kollateralen der afferenten Fasern ohne Zwischenschaltung eines weiteren 
Neurons direkt an die Vorderhornzelle herantreten. 

Sinkt das zeitliche Intervall von Reizen, die nacheinander den Muskel 
treffen, unter die Dauer der Einzelzuckung herab, so beginnen sich die einzelnen 
Zuckungen zu "superponieren", und bei einer genugend hohen Reizfrequenz, 
der "Verschmelzungsfrequenz", zeigt der Muskel wahrend der Reizung eine 
gleichmaBige Dauerverkurzung, einen "Tetanus". Die Verschmelzungsfrequenz 
ist, ebenso wie die Dauer der Einzelzuckung, bei den einzelnen Muskeln ganz 
verschieden. In technisch einwandfreien Versuchen mit isometrischer An
ordnung ergab sich fUr den "roten" M. soleus der Katze eine Verschmelzungs
frequenz von 31-32, fUr den M. gastrocnemius von 100, fur den M. extensor 
digit. longus von 108-115 Reizen und beim M. rectus med. wurde eine volle 
Verschmelzung der Einzelkontraktionen zu einem "glatten" Tetanus erst bei 
350 Reizen in der Sekunde erzielt (COOPER und ECCLES). Unter biologischen 
Verhaltnissen sind fast aIle Reflexe tetanisch, d. h. also, daB von den Vorder
hornzellen aus durch den motorischen Nerven nicht nur ein einziger Erregungs
schwarm nach Art einer Salve zum Muskel gelangt, sondern eine Serie von 
Erregungsschwarmen nach Art eines Maschinengewehrfeuers. 

Eingehend ist die Frage untersucht worden, mit welcher Frequenz die Vorder
hornzellen sich entladen, wie viele Erregungswellen also in der Sekunde einem 
reflektorisch innervierten Muskel durch den motorischen Nerven zuflieBen. 
Wenn man einen einfachen Reflex kunstlich durch eine repetierende, z. B. 

1 Unter "SHERRINGTON (1932)" zitiere ieh das Buch von R. S. CREED, D. DENNY BROWN 
J. C. ECCLES, E. G. T. LIDDELL und C. S. SHERRINGTON: "Reflex activity of the spinal 
cord." Oxford 1932. 
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faradische Reizung des afferenten Nervenstammes auslOst, so folgen die Aktions
strome des so erregten Muskels sehr haufig vollkommen dem Reizrhythmus, 
d. h., daB jede einzelne afferente Erregungswelle in solchen Fallen immer wieder 
eine einzelne Welle von der Vorderhornzelle zum Muskel ausgehen laBt. Dieses 
Verhalten zeigt z. B. der ipsilaterale Beugereflex bei decerebrierten Katzen. 
Hier folgt der Erregungsrhythmus des Muskels dem des kunstlich gereizten 
afferenten Nerven fast so vollkommen, wie wenn der motorische Nerv selbst 
gereizt wurde. Erst wenn Reizfrequenzen von uber 250-300 Reizen pro Sekunde 
gewahlt werden, hort diese Ubereinstimmung auf [LIDDELL und SHERRINGTON 
(1923), COOPER und ADRIAN, ADRIAN und BRONK (1929)]. Anders verhalt sich 
z. B. der gekreuzte Streck
reflex, bei dem die Aktions
strome des reflektorisch er
regten Muskels oft auch 
schon bei niedrigen Reiz
frequenzen iiberhaupt keine 
Beziehung zur Rhythmik 
der Reizung des afferenten 
Nerven zeigen. 

Abb. 2. Langsame Entladungen in einer motorischen Einheit 
des M. quadriceps wiihrend der Enthirnungsstarre. Die Muskel
aktionsstrome wurden mittels der Nadelelektrode abgeleitet. 

(Nach ADRIAN u. BRONK, 1929.) 

Viel schwieriger ist diese Frage fUr die physiologisch, also durch adaquate 
Reizung der Receptoren ausgelOsten Reflexe zu beantworten. An einem 
vielfaserigen erregten Nerven ist dies Problem uberhaupt nicht zu lOsen, denn 
die ErregungsweIlen laufen in den einzelnen Fasern unter normalen Bedingungen 
nicht als geschlossene Sal- ,.====::::"'~ ____________ --, 
yen, sondern als aufgelOste 
Schwarme, wobei auch die 
Frequenz in den einzelnen 
Fasern nicht vollkommen 
identisch ist. Betrachtet man 
also das Aktionsstrombild 
eines reflektorisch erregten 
motorischen Nerven, so sieht 
man, daB es aus einer Un
zahl meist regelloser Zacken 
besteht, aus denen sich der 
Erregungsrhythmus in einer 

Abb.3. Rhythmische Aktionsstrome des Nerven fur den 
M. peroneus long. einer decerebrierten Katze wiihrend eines 
durch Pfotendruck ausge16sten Beugereflexes. Oben: Beginn 

der Entladungen; unten: eine Sekunde spater. 
(Nach ADRIAN u. BRONK, 1929.) 

einzelnen Faser nicht entnehmen laBt. Diese Schwierigkeit laBt sich dadurch 
umgehen, daB man Nerven zur Untersuchung wahlt, die entweder an und 
fUr sich aus ganz wenigen Fasern bestehen, oder daB man innerhalb eines 
starkeren Nervenstammes aIle Fasern bis auf eine oder wenige Fasern durch
schneidet. Solche Versuche sind zuerst von ADRIAN ausgefUhrt worden. Eine 
andere Technik fUr solche Versuche besteht darin, daB man die Aktionsstrome 
nur von einem ganz dunnen Bundel des reflektorisch erregten Muskels ab
leitet (ADRIANS konzentrische Nadelelektroden). 

Schon bei dem durch propriozeptive reflektorische Erregungen unterhal
tenen Tonus der Extensoren wahrend der Enthirnungsstarre lassen sich in den 
Streckern in langsamem Rhythmus (5-25 pro Sekunde) eintreffende spinale 
Impulse nachweisen (ADRIAN und BRONK, 1929), wie sie die Abb. 2 zeigt. 

Lost man durch mechanische Reizung der Pfotenhaut entweder einen gleich
seitigen Beugereflex (bei der spinalen Katze) oder einen gekreuzten Streck
reflex (bei der decerebrierten Katze) aus, so treten in den betreffenden motori
schen Nerven bzw. den Muskeln ganz ahnliche, mehr oder weniger frequente 
Serien von Einzelerregungen auf, wie sie bei der Erregung der Receptoren 
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beobachtet werden. Wahrend eines ipsilateralen Beugereflexes registrierten 
ADRIAN und BRONK in . einer motorischen N ervenfaser fUr den M. peroneus 
longus 5-25 Wellen pro Sekunde, wobei die Frequenz mit dem Anwachsen 
der Kontraktion zunahm. In den Fasern fUr den M. tibialis anterior stieg die 
Erregungsfrequenz bis zu 45. Abb. 3 zeigt die rhythmischen Aktionsstrome 
motorischer N ervenfasern des M. peroneus zu Beginn eines Beugerreflexes 
sowie eine Sekunde spater, und aus der Kurve der Abb. 4 ist die Xnderung 
der Erregungsfrequenz in einer N ervenfaser fUr den M. tibialis anterior wahrend 

eines 9 Sekunden dauernden Beugereflexes 
~ so zu ersehen. Baim kontralateralen Streck-
~ 'Ill reflex steigt die Erregungsfrequenz bis auf 
~ 30 90 pro Sekunde. 
~ llo Der Erregungsrhythmus im efferenten Ast 
§ to des Reflexbogens kann bei adaquater Reizung ! O~!-I...-..JI...-..J---'-':,.---J.,.---J.,.---J.---¥~. mitunter wohl als Eigenrhythmus der Vorder-

Sek:nden 10 hornzellen anzusehen sein. In anderen Fallen 
Abb. 4. Allmll.hliche Zunahme und Wie
derabnahme der Erregungsfrequenz in 
einer Nervenfaser fiir den M. tibialis ant. 
einer dekapitierten Katze wll.hrend eines 

Beugereflexes. (Nach ADRIAN u. 
BRONK, 1929.) 

spiegelt sich in ihm der Rhythmus der yom 
Receptor ausgehenden afferenten Erregungs
wellen. Zwingende Beweise liegen fUr diese 
Annahme bisher noch nicht vor; man mliBte 
hierzu - etwa mit der Methode KATOs -

eine einzelne oder ganz wenige afferente Fasern in einen Nervenstamm iso
lieren, ihre Aktionsstrome verzeichnen und sie mit den gleichzeitig registrierten 
Aktionsstromen des reflektorisch erregten motorischen Nerven vergleichen. 

E ~ 
b 

/of 

0,1 Sek. 

II I I I I I I II I I , ' , , , , 
alJ a lJ a lJ a 1J a 

Abb. 5. Aktionsstrome (E) zweier motorischer Einheiten 
eines M. soleus (decerebrierte Katze). Der Muskel wird 
andauernd leicht gedehnt. Eine motorische Einheit (a) 
zeigt 7 Erregungswellen in der Sekunde, die andere (b) 
5-5,5. Diese Periodik entspricht vielleicht der von zwei 

durch die Dehnung erregten Sehnenspindeln. 
[Nach DENNY BROWN, 1929 (2).1 

Aus Bildern, wie hier eines in 
Abb. 5 wiedergegeben ist, laBt 
sich aber wohl mit allergroBter 
Wahrscheinlichkeit vermuten, 
daB eine solche Erregungs
rhythmik motorischer Einheiten 
identisch ist mit der Receptor
rhythmik. 

Durch die heute gegebene 
Moglichkeit der Beobachtung 
einzelner erregter motorischer 
Einheiten er~cheinen die meisten 
friiheren, oft sehr mlihseligen 

und verdienstvollen Versuche, die zentrale Erregungsrhythmik festzustellen 
[DITTLER (1910), DITTLER und GARTEN (1912), FOA u. v. a.) und den Eigen
rhythmus der motorischcn Zentren von reflektorischen Impulsen zu trennen 
[BERITOFF (1914), DUSSER DE BARE NNE und BREVEJE] usw. liberholt. 

5. Einteilung der Refiexe. 

Die mannigfaltigen Reflexe konnen nach den verschiedensten Gesichts
punkten eingeteilt werden. Zunachst ist zu sagen, daB auch cine rein individuelle 
Bezeichnung eines Reflexes oft eine ganze Gruppe gleichartiger, aber nicht 
identischer Reflexe umfassen kann. So verlauft z. B. der Wischreflex des 
Frosches oder der ahnliche Kratzreflex des Hundes jedesmal etwas anders, 
je nachdem welche Stelle innerhalb des receptorischen Feldes gerade gereizt 
wird. Nur der Reflextypu8 (SHERRINGTON), den eben der betreffende Name 
bezeichnet, bleibt in allen Einzelfallen dieser Reflexe derselbe. 
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Mitunter ist es zweckmaBig, die Reflexe einzuteilen nach dem Organ oder 
dem rezeptiven Feld, von dem sie ausgelOst werden (z. B. "akustische Reflexe", 
"Sinus caroticus-Reflexe" oder "Hautreflexe") oder nach dem Organ, auf das sie 
einwirken ("Herzreflexe"). Viele Reflexe konnen unter die Gruppe der "Flucht
reflexe", "Abwehrreflexe" u. a. m. subsummiert werden. Auch nach der 
Beziehung eines Reflexes zu einem groBeren Funktionskomplex kann eine 
Klassifizierung vorgenommen werden; so sprechen wir z. B. von Lokomotions
reflexen, Begattungsreflexen usf. 

Zwei Gruppen von Reflexen, die einander oft gegeniibergesteIIt werden, 
sind die "phasischen" und die "tonischen" Reflexe. Wir verstehen unter 
phasischen Reflexen kurze und rasch ablaufende, oft zum Repetieren neigende 
reflektol'ische Kontraktionen, wahrend die lange anhaltenden odeI' auch dauernd 
bestehenden tonischen Reflexe den Muskeln jenen variablen Spannungsgrad 
veI'leihen, der die Grundiage vor allem fiir die jeweilige Haltung des Korpers 
und seiner Teile bildet. Unter Umstanden kann ein Reiz je nach der Art seiner 
Applikation am gleichen Muskel einmal einen phasischen, ein anderes Mal 
einen tonischen Reflex auslosen (z. B. Sehnenreflex und Dehnungsreflex). 

Ais iiberaus wertvoll hat sich SHERRINGTONs Einteilung der Reflexe nach 
der Art und dem Angriffsort der sie auslOsenden Reize erwiesen: Reflexe, die 
durch auBeI'e Einwirkungen auf die Oberflache des Tierkorpers ausgelost werden, 
bezeichnen wir heute allgemein als "exterozeptive" Reflexe, alle Reflexe, die 
von den Receptoren innerhalb des Tierkorpers ausge16st werden, die also auf 
Reize zuriickzufiihren sind, die auf den mannigfaltigen Veranderungen innerhalb 
des Organismus selbst beruhen, nennen wir "propriozeptiv". Propriozeptiv 
sind also z. B. aIle von den Muskeln und Sehnen ausgelosten Reflexe, reflek
torische Einfliisse von einer GefaBwand, von den Lungen aus usf. Auch die 
Vestibularisreflexe werden zu den propriozeptiven gezahlt. Ais dritte Gruppe 
unterscheidet SHERRINGTON alle yom Verdauungstrakt ausgehenden Reflexe 
auf die Magen-Darmmuskulatur und auf die Verdauungsdriisen, die sogenannten 
"enterozeptiven" Reflexe. 

II. Reflexkoordination. 
Es solI in diesem Abschnitt vorwiegend das gleichzeitige Zusammenwirken 

von Reflexen, ihre wechselseitige Beeinflussung erortert werden, wahrend die 
zeitlich geordnete Aufeinanderfolge reflektorischer V organge in dem folgenden 
Abschnitt getrennt besprochen wird. 

1. Die elementare Abstufung der Reflexe im einzelnen Muskel. 

Die einfachste Koordination, der wir bei jedem Reflex begegnen, liegt in 
dem Zusammenwirken der einzelnen afferenten Fasern auf das motorische 
Zentrum. Von den synergisch wirkenden Einzelreflexbogen kann je nach der 
Starke des auslOsenden Reizes eine ganz verschiedene Anzahl erregt werden. 
Diese Variation der Zahl der in Aktion tretenden motorischen Einheiten ermog
licht eine weitgehende Abstufung der reflektorisch ausgefiihrten Bewegungen, 
eine Abstufung, deren Feinheit auch noch durch die Veranderung der Frequenz 
der Erregungswellen weiter gesteigert werden kann. Am Aktionsstrombild 
einer tatigen, circumscripten Muskelpartie (ADRIANS Nadelelektroden) laBt 
sich die Zahl der jeweils erregten motorischen Einheiten nur bei sehr schwachen 
Reflexen verfolgen, also dann, wenn nur ganz wenige Einheiten in etwas 
ungleichem Rhythmus sich entladen, wie dies z. B. an den zwei unabhangig 
voneinander verlaufenden Erregungsserien in der Abb. 5 zu sehen ist. Sobald 
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eine groBere Zahl motorischer Einheiten erregt wird, zeigt das Aktionsstrom
bild eine Interferenz so zahlreicher, nicht synchroner Zacken, daB seine Analyse 
unmoglich wird, wie dies die miihseligen und doch vergeblichen Versuche aus 
friiherer Zeit seit PIPERS erster Beobachtung gezeigt haben. 

Bei den ersten Verstarkungsstufen ganz schwacher Reflexe laBt sich also 
der jeweils wirkende Verstarkungsmodus an den Aktionsstromen verfolgen. 
Die einzelnen Reflexe verhalten sich dabei nicht aIle gleich; so spielt z. B. 
beim ipsilateralen Beugereflex die Erhohung der Erregungsfrequenz die Haupt
rolle, wahrend bei der Verstarkung des kontralateralen Streckreflexes von 
Anfang an eine Zunahme der Zahl aktivierter motorischer Einheiten zu beob
achten ist [ADRIAN und BRONK (1929)]. Ein solcher schwacher, also wenige 
motorische Einheiten in Tatigkeit versetzender Reflex kann dadurch zustande 
kommen, daB - entsprechend der Schwache des Reizes - nm wenige, und 
zwar die besonders hoch erregbaren afferenten Fasern erregt werden. Anderer
seits konnen aber auch verschiedene intrazentrale Bedingungen dahin wirken, 
daB die Erregung auch vieler afferenter Fasern doch nur einen schwachen 
Reflex auftreten laBt. 

Die Abstufbarkeit der Reflexe durch die Zahl der jeweils agierenden motori
schen Einheiten ist nicht allzu fein. Es liegen eingehende Versuche hieriiber 
von SHERRINGTON und seinen Schiilern vor. Bestimmt man die maximale 
Spannung, die ein Muskel bei der Reizung seines motorischen Nerven erreichen 
kann und teilt man diesen Wert durch die Zahl der ihn versorgenden motorischen 
Nervenfasern, so erhalt man einen Spannungswert, den man gewohnlich als die 
durchschnittliche Spannung der motorischen Einheit bezeichnet. Soviel ich 
sehe, wird bei dieser Rechnung nicht darauf Riicksicht genommen, daB die 
verschiedenen motorischen Endplatten einer langeren Muskelfaser von ver
schiedenen Nervenfasern versorgt werden konnen. In einem solchen FaIle 
ergibt der hier angefiihrte Modus der Berechnung zu kleine Werte fUr die Maximal
spannung einer motorischen Einheit. Die beistehende Tabelle gibt Durch
schnittswerte, die CLARK (1931) und ECCLES und SHERRINGTON [1930 (1)] 
gefunden bzw. aus den Beobachtungen an verschiedenen Katzenmuskeln 
berechnet haben. 

Muskel 

M. soleus 
M. extensor digit. 1. 
M. gastrocnemius 

(medialer Kopf) 
M. semitendinosus 

Anzahl der 
motorischen 
Einheiten 

250 
330 

430 
630 

Tabellel. 

Innervations
verhiUtnis 

(N ervenfaser: 
Muskelfasern) 

1 : 200 
1 : 165 

Maximale Spannung 
~~---.. -:--------
pro Muskelfaser I pro motorische 

(mg) Einheit (g) 

84,0 
48,5 

9,9 
8,6 

30,1 
5,5 

Wenn also ein M. soleus der Katze eine maximale Spannung von 2,5 kg 
entwickeln kann und von 250 motorischen Nervenfasern versorgt wird, so kann 
seine Spannung - wenn wir nur die numerischen Verhaltnisse ins Auge fassen -
in 250 Stufen von je 10 g Spannungszuwachs von Null bis zum Maximum an
steigen. 

2. Die "maximale" reflektorische Erregung des Einzelmuskels. 
Es taucht hier die Frage auf, wie stark ein Reflex, gemessen an der Zahl 

der erregten motorischen Einheiten, iiberhaupt sein kann, ob jemals samtliche 
Fasern eines Muskels reflektorisch erregt werden konnen oder immer nur ein 



Die Okklusion. 97 

Teil, und wie groB dieser Teil ist. Zur Beantwortung dieser Frage muB zunachst 
die maximale Spannung eines Muskels bei der Reizung seines motorischen 
Nerven bestimmt werden und mit diesem Spanrtungswert miissen jene ver
glichen werden, die der Muskel bei einer reflektorischen Erregung erreichen kann 
[COOPER, DENNY BROWN und SHERRINGTON (1926)]. Die "re£lektorische" 
Spannung eines Muskels ist fast immer niedriger als die maximal mogliche 
Spannung, das heiBt also, daB allermeistens nur ein Teil der motorischen Ein
heiten eines Muskels im Reflex erregt wird. Wenn nun ein Reflex, wie z. B. der 
Beugereflex von mehreren Nerven aus auslOsbar ist, so kommt jedem dieser 
Nerven zentral ein eigener Abschnitt des motorischen Zentrums zu (nach unserem 
Schema eine Gruppe von Ganglienzellen). Diese Partialzentren sind aber 
keineswegs voneinander isoliert zu denken, sondern sie iiberlappen einander, 
so daB also eine Zelle in den Wirkungsbereich mehrerer afferenter Nerven fallen 
kann und wohl auch meistens fallt (SHERRINGTONS "Prinzip der Konvergenz"). 
Dies geht ohne weiteres aus den Daten der beistehenden Tabelle 2 (nach SHER
RINGTON, 1932) hervor. 

Tabelle2. 
M. tibialis anterior (Katze). Maximale Spannung bei Reizung des motorischen Nerven 

2460 g. 

Gereizter afferenter Nerv 

N. saphenus int.. . . . . . . . . . 
N.obturatorius superfic. . . . . . . 
N.obturatorius prof. . ..... . 
Nerv zum Quadriceps und Sartorius 
N. peroneus superfic. 
N. plantaris ext. . ....... . 
N. plantaris int.. . . . . . . . . . 
Ein Ischiadicus-Ast . . . . . . . . . . . . . 
Aste zum Semitendinosus und Semimembranosus 
Nerv zum M. triceps surae. . . . . . 

Spannu.ng des Reflektorische 
Spannung in Pro

maximalen Reflex- zenten der maximalen 
tetanus in g Spannung 

800 
165 
400 

1190 
1700 
1240 
1330 
680 
565 
300 

32 
6,7 

16 
44 
69 
50 
54 
28 
23 
12 

Summe 8370 

Die Tabelle zeigt, daB die Summe der von den verschiedenen Nerven aus 
erzielbaren Spannungen 3--4mal so groB ist wie die Spannung bei der gleich
zeitigen Erregung samtlicher motorischer Einheiten, daB aber andererseits 
in diesem FaIle keiner der gepriiften Reflexe eine maximale Spannung des 
Muskels (100%) auslosen konnte. 

Die hier gemessene, einem bestimmten afferenten Nerven zugangliche 
"Fraktion" eines motorischen Zentrums ist keineswegs ein fiir allemal von 
fixer GroBe, sondern diese unterliegt starken Schwankungen. So ist sie z. B. 
verringert, wahrend der Shockwirkung nach der Decerebrierung oder der 
Riickenmarksdurchschneidung und andererseits vergroBert wahrend der Strych
ninwirkung. Nur in seltenen Fallen kann ein einzelner starker sensibler Nerven
stamm auch einmal das gesamte Aggregat der motorischen Einheiten 
eines Muskels reflektorisch erregen. Am M. soleus der Katze laBt sich am 
gekreuzten Streckreflex nur eine Spannung erzielen, die hochstens 75-85% 
der maximalen Spannung des yom motorischen Nerven aus tetanisierten Muskels 
betragt [MATTHES und RUCH (1932)]. 

3. Die Okklusion. 
Das Schema der Abb. 6 versinnbildlicht das Ubereinandergreifen der intra

zentralen Wirkungsbereiche zweier afferenter, "konvergierender" Nerven; es 
Handbuch der Neurologie. II. 7 
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zeigen auch oft extero- und propriozeptive Reflexe. So fordern einander z. B. 
zwei unterschwellige Erregungen einerseits der Haut der Hinterpfote, anderer-

• seits dersensiblen Fasern des M. semitendinosus bei der AuslOsung des Beuge
reflexes (, ,alliierte" Reflexe). 

Eine solche Bereitstellung einzelner motorischer Einheiten erfolgt nicht 
nur dUTch unterschweIlige Reize, sondern sie ist auch bei iiberschwelligen Reizen 
anzunehmen: auBer den motorischen Einheiten, die durch eine afferente Faser 
erregt werden, enthalt das motorische Zentrum noch €line Gruppe anderer 
Einheiten, die zwar nicht erregt, aber doch im Sinne einer Erregbarkeitssteige
rung beeinfluBt werden. SHERRINGTON spricht von einem "unterschwelligen 
Saum" (subliminal fringe) des zentralen Wirkungsgebietes einer afferenten 
Faser. 

Bei den einzelnen Reflexen kann im Falle €liner gleichzeitigen faradischen 
Reizung zweier afferenter Nerven die wechselseitige Forderung, die Okklusion 
oder auch €line gegenseitige Hemmung den Reizerfolg in der verschiedenartigsten 
Weise beeinflussen. Ais Beispiel sei hier die sehr eingehend untersuchte Wechsel
wirkung gekreuzter Streckreflexe der Katze €lrwahnt (ECCLES und GRANIT). 
Lost man gleichzeitig von zwei afferenten Nerven je einen nicht maximalen 
gekreuzten Streckreflex aus, so tritt bei diesem Reflex €line auBerordentliche 
Verstarkung der bei der Erregung nur eines Nerven beobachteten Kontraktion 
ein, die auch dann noch weiter andauern kann, wenn die Reizung des €linen der 
beiden Nerven unterbrochen wird (zentrale Nachentladung). Diese verstarkende 
Wirkung eines zweiten Reflexr€lizes auf €linen gleichzeitig oder auch schon vorher 
ausgelOsten Reflex wird erst dann maximal, wenn schon alle durch den ersten 
Reiz r€lflektorisch zu erregenden motorischen Fasern in Tatigkeit geraten sind 
(also nach Beendigung des "Recruitment"); bald danach wird die fordernde 
Wirkung wieder geringer. Wir finden also hier eine optimale Zeit, wahrend 
derer eine zweite reflektorische Erregung fordernd auf eine andere wirkt. 

Eine ebenso wichtige Rolle wie die simultane Summation spielt im Reflex
geschehen die fordernde Wirkung einer unterschwelligen Erregung auf eine 
ihr zeitlich folgende zweite Erregung ("Bahnung EXNER), "Sukzessivsummation" 
(MATTHAEI, 1919). 

Es gibt €line Reihe von Reflexen, die durch €line einzige, dem Riickenmark 
zuflieBende Erregungswelle ausgelOst werden [Sehnenreflexe STERNBERG, HOFF
MANN (1922)], der Zungenkieferreflex (CARDOT und !.AUGIER), der gekreuzte 
Streckreflex (MATTHES und RUCH, 1933 u. a. m.). Bei weitem die Mehrzahl 
der Reflexe wird aber entweder iiberhaupt nur oder doch viel leichter durch 
Serien zentripetaler Erregungswellen ausgelOst, wie sie ja auch bei der physio
logischen Erregung der Receptoren im afferenten Nerven auftreten. 

Die Literatur iiber das Summationsproblem ist auBerordentlich groB (vgl. 
BRUCKE, 1929). Es wurde bei solchen Versuchen in erster Linie nach Gesetz
maBigkeiten gesucht, die zwischen Starke, Frequenz und der notigen Gesamt
zahl der Reize bei der Auslosung eines eben merklichen Reflexerfolges bestehen. 
Als vierte Variable kommt noch der Erregbarkeitszustand des Zentralnerven
systems hinzu (Ermiidung, Refraktarstadium, Strychnin, Narkose usw.). 

Schon STIRLING fand, daB das Intervall zwischen dem Beginn einer rhythmi
schen Reizung der Froschpfotenhaut und dem Beginn der Reflexkontraktion 
sowohl von der Reizstarke als auch von der Reizfrequenz abhangt. Innerhalb 
gewisser Grenzen war dies Intervall um so kiirzer, je starker und frequenter 
die Reize waren. Zu dem gleichen Ergebnis kam auch SHERRINGTON beim 
Kratzreflex des Hundes. Die Beurteilung dieser Versuchsergebnisse wird in 
kaum iibersehbarer Weise dadurch erschwert, daB mit zunehmender Reizstarke 
durch Stromschleifen neue Receptoren oder neue afferente Fasern erregt werden, 

7* 
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also frische Reflexbogen in Aktion treten (vgl. ROSENAK). L. und M. LAPICQUE 
(1912) beobachteten an Kroten, daB die zur Erreichung der Schwelle notige 
Reizstarke im umgekehrten Verhaltnis zur Reizfrequenz stand, wahrend die 
zur AuslOsung des Reflexes notige Gesamtzahl der Reize urn so groBer wird, 
je frequenter die Reize einander folgen. Diese "Schwellenzahl" steigt aber nach 
MATTHAEI (1919) mit der Reizfrequenz nur dann an, wenn diese Frequenz 
einen gewissen Wert (6-21 pro Sekunde) iiberschreitet; bei niedrigeren Reiz
frequenzen nimmt dagegen die Schwellenzahl mit steigender Frequenz abo 
Ceteris paribus kann die Schwellenzahl als ein MaB fiir die Reflexerregbarkeit 
verwendet werden (MANGOLD und ECKSTEIN, MATTHAEI, 1921). 

Auch durch wirksame kurze faradische Reizungen kann die Reflexerregbar
keit des Riickenmarkes voriibergehend erhOht werden [WUNDT (1876), VESZI]. 
Diese Erhohung ist aber nur nach relativ geringer funktioneller Beanspruchung 
zu beobachten, nach ermiidenden Reizen sinkt die Erregbarkeit (MATTHAEI, 
1921). 

Fiir das Studium der Bedeutung der Reizjrequenz sind Versuche von Interesse, 
in denen das zeitliche Intervall nur zweier auf das Reflexzentrum einwirkender 
Reize variiert wurde. Das kiirzeste Intervall, in dem zwei Wellen im sensiblen 
Nerven einander folgen konnen, urn eben noch eine summierte Reflexzuckung 
auszulOsen, entspricht etwa dem Refraktarstadium des N erven [EWHHOLTZ, 
BREMER, 1930 (4)]. Andererseits kann beim Kratzreflex des Hundes ein einzelner, 
allein unwirksamer Induktionsschlag noch nach 1,4 Sekunden einem zweiten, 
gleichen folgenden Reiz iiber die Schwelle helfen (SHERRINGTON, 1911). Auch 
STIRLING sah bei seinen Versuchen die fOrdernde Wirkung eines Reizes nach 
1,5 Sekunden verschwinden. 

Beobachtungen aus den allerletzten Jahren haben gezeigt, daB schon dieser 
einfachste Fall der zentralen Summation sehr komplizierte, zum Teil unver
standliche GesetzmaBigkeiten erkennen laBt. Nimmt man die bei den Reflex
zuckungen erreichte Spannung des Muskels, also die Zahl der erregten motori
schen Einheiten als MaB der jeweils erfolgenden Summation, so zeigt sich, 
daB die GroBe der Summation bei den einzelnen Reflexen in verschiedener Weise 
von dem zeitlichen Intervall der Reize abhangt. Beim Beinhebereflex des 
Frosches findet sich Z. B. ein Optimum fiir die Summation bei einem Reiz
intervall von etwa 6 0 (3,5-9 0); oft aber findet sich nach diesem ersten noch 
ein zweites optimales Intervall von etwa 500 [BREMER, 1930 (2,4)]. Beim ge
kreuzten Beugereflex (Krote) kann unter Umstanden dieses zweite Zeitoptimum 
auch allein nachweisbar sein. Bei Schwellenreizen zeigt sich mitunter auch beim 
Saugetierriickenmark eine Summation der zentralen Wirkung zweier einzelner 
in einem afferenten Nerven aufeinander folgender Erregungsschwarme: die 
zweite Aktionsstromzacke im motorischen Nerven wird dann groBer als die 
erste, obwohl beide Reize gleich stark sind. Fiir den ipsilateralen Beugereflex 
yom N. popliteus auf den N. peroneus der Katze lieB sich in vereinzeIten solchen 
Fallen ein optimales Reizintervall zwischen 20 und 30 a nachweisen (FORBES, 
QUERIDO, WHITAKER und HURXTHAL). 

Erreichen die beiden Impulse das Riickenmark nicht durch denselben Nerven, 
sondern durch zwei den gleichen Reflex auslOsende a££erente Nerven, so zeigt 
sich die starkste Summation dann, wenn die beiden Reize gleichzeitig wirken. 
Aber auch bei dieser Versuchsanordnung fand sich bei der reflektorischen Erre
gung des Tibialis ant. der Katze [ECCLES und SHERRINGTON, 1930 (2)] ein 
zweites optimales Reizintervall von etwa 12 a. 

Dieses Auftreten zweier verschiedener, fiir die Summation optimaler Reiz
intervalle kann verschieden gedeutet werden. Man konnte sich vorstellen, 
daB der Reflexweg bei dem langen Reizintervall iiber mehrere SchaItneuronen 
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mit langem Refraktarstadium verliefe, im Gegensatz zur Summation bei kurzen 
Reizintervallen, die iiber einen kurzen, rasch zu durchlaufenden intrazentralen 
Verbindungsweg gehen konnte [BREMER, 1930 (4)]. ECCLES und SHERRINGTON 
[1930 (2)] nehmen an, daB dem zweiten Optimum eine ganz kurz dauernde 
reflektorische Hemmung vorangeht, auf die dann eine Riickprallkontraktion 
(rebound) folgt, die fiir das Auftreten des zweiten, spateren optimalen Reiz
intervalles maBgebend ware. 

Unter Umstanden kann auch eine lange dauernde unterschwellige Reizung 
eines afferenten N erven ein Reflexzentrum fiir eine ihm dann von einem zweiten 
afferenten· Nerven zuflieBende Erregung sensibilisieren. Besonders deutlich 
ist dies z. B. am Schluckreflex des Kaninchens bei Reizung eines N.laryngeus 
sup. nach unterschwelliger Reizung des zweiten Nerven zu beobachten 
(AUERSPERG). 

Es kommt auch vor, daB ein Reflex von einem sensiblen Nerven aus gefordert 
wird, dessen Reizung allein den betreffenden Reflex nie aus16st. So wird z. B. 
der Zungen-Kieferreflex durch eine Reizung des zentralen Ischiadicusstumpfes 
gefordert [CARDOT, CHERBULIEZ und kUGlER, 1923 (2)]. Ob hierbei nicht eine 
reflektorische Erregung des Sympathicus und eine Adrenalinausschiittung mit 
im Spiele ist, ware noch zu untersuchen. 

In dem Wort "Summation" zeigt sich schon die heute im allgemeinen ver
tretene Anschauung iiber das Zustandekommen der hier geschilderten Erschei
nungen: es wiId angenommen, daB ein einzelner, wenn auch unwirksamer 
Reiz doch irgendeine Veranderung im Nervensystem hinterlaBt, zu der sich die 
Wirkung eines oder mehrerer folgender Reize irgendwie "addieren" laBt. Es 
handelt sich dabei nicht urn Vorgange an der Reizstelle selbst, denn die Erschei
nungen der Summation treten in ganz der gleichen Weise auf, ob nun die beiden 
Reize nacheinander denselben oder zwei in ihrer Wirkung gleichartige Recep
toren oder afferente Nerven treffen. Auch innerhalb der afferenten Leitung 
kann keine solche Addition eintreten; einerseits gilt ja fiir die Fasern das Gesetz 
der isolierten Leitung, die Erregung einer Faser kann also eine Erregungswelle 
in einer zweiten Faser nicht beeinflussen; andererseits sind die einzelnen Erre
gungswellen, wie dies das Aktionsstrombild zeigt, Elementarvorgange, die nicht 
miteinander verschmelzen konnen. 

Die hypothetische Summierung kann also nur intrazentral angenommen 
werden. SHERRINGTON stellt sich vor, daB jede zentral an,kommende Erregungs
welle, auch wenn sie zunachst noch keinen Reflex aus16st, fUr einige Zeit an den 
Synapsen einen "zentralen Erregungszustand" hinterlaBt, der allmahlich ab
klingt, der aber durch eine rasch nachfolgende zweite afferente Erregungswelle 
verstarkt werden kann, so daB er durch sie oder eine noch spater ankommende 
Welle iiber die Schwalle gehoben wird und zu einer Erregung der motorischen 
Einhait fiihrt. -aber das Wesen dieses zentralen summationsfahigen Erregungs
zustandes weiB man nichts. Es liegt der Gedanke nahe, daB es sich um einen 
Erregungsstoff im Sinne des Vagusstoffes LOEWIS oder des CANNoNschen Sym
pathins handelt. Man konnte dann annehmen, daB die Konzentration dieses 
zum Teil abdiffundierenden oder sonstwie verschwindenden Stoffes um so hoher 
wird, je frequenter die erregenden Wellen sind, die an den Synapsen ankommen 
oder von je mehr Dendriten gleichzeitig Wellen zu den betreffenden Synapsen 
gelangen (SHERRINGTON, 1925). 

Neuerdings neigt SHERRINGTON (1932) mehr zu der Annahme, daB der 
zentrale Erregungszustand auf einer partiellen Depolarisation an den Synapsen 
beruhe, ahnlich wie der von LUCAS beobachtete "lokale Erregungszustand" 
des peripheren Nerven nach der Membrantheorie der Nervenleitung als eine 
partielle Depolarisation der Achsenzylindergrenzfla.che angesehen wird. 
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Ein anderar Erklarungsversuch der Summation (ADRIAN und LUCAS) geht 
von der Beobachtung aus, daB die Nervenfaser nach Ablauf des einer Erregungs
welle folgenden Refraktii.rstadiums fiir kurze Zeit (etwa 0,015-0,1 Sekunden) 
in einen Zustand erhOhter Erregbarkeit gerat ("iibernormale Phase"), und daB 
die Fasern wahrend dieser Phase eine Erregungswelle besser leiten als sonst. 
Auch an Reflexzentren Ii:i.Bt sich eine solche iibernormale Phase nachweisen 
(lSAYAMA, 1925), und es ware denkbar, daB das Versagen eines ersten und das 
Wirksamwerden eines spateren Reflexreizes darauf zUrUckzufiihren ist, daB die 
erste Erregungswelle an einer Synapse erlischt, wahrend eine spatereWelle, 
die dann zeitlich in die der ersten Welle folgende iibernormale Phase faUt, 
dadurch verstarkt wird und so das relative Leitungshindernis an der Synapse 
zu iiberwinden vermag. lch halte es fUr sehr wahrscheinlich, daB dieser Mecha
nismus im Reflexablauf neben der eigentlichen Summation noch eine Rolle 
spielt. 

Die Erscheinungen der Summation sind nicht nur an Reflexen, sondern 
besonders schon auch bei der Reizung vieler vegetativer Nerven zu beobachten. 
Solche Reizversuche haben gewisse GesetzmaBigkei ten erkennen lassen, die 
mehrfach zur Aufstellung recht detaillierter, mathematisch gefaBter Theorien 
der Summation verleitet haben [L. LAPICQUE (1925), OZORIO DE ALMEIDA, 
ROSENBLUETH]. Ob diese Theorien einmal fiir die Erkenntnis zentraler Vor
gange von Wert sein werden, laBt sich zur Zeit noch nicht sagen. lch glaube 
es kaum. 

Auch bei Reflexen, die wir im allgemeinen geneigt sind als "rein spinal" anzusehen, 
scheinen die Summationsbedingungen nicht nur vom Verhalten des Riickenmarkes, sondern 
auch von dem hiiherer Zentren mit abzuhangen (SCHRIEVER). Dies zeigte sich bei del' ver
gleichenden Untersuchung einfacher spinaler Reflexe an normalen Froschen und an Froschen 
nach Abtrennung der Lobi optici. Trennt man das Mittelhirn einige Stunden oder auch 
Tage vor der Reflexpriifung ab, so steigt die fUr niedrige Reizfrequenzen zur AuslOsung 
der Reflexe notige Spannung der Reizstrome steil an, die Summationsfahigkeit nimmt 
also abo Die Basis des Mittelhirns ist aber nicht nur von Bedeutung fiir das Summations
vermogen des Riickenmarks, sondern nach ihrer Abtrennung iindert sich auch de.r Reflex
ablauf: Die Reflexausbreitung wird geringer, q~s Refraktarstadium langer, und der Tonus 
der gesamten Korpermuskulatur lii.Bt nacho Ahnlich wie die Abtragung des Mittelhirns 
solI die Durchschneidung der Hinterstrii.nge im Bereiche des Halsmarks wirken. SOHRIEVER 
nimmt daher an, daB die vom Mittelhirn ausgehende Bahnung der spinalen Reflexe, ebenso 
wie Z. B. der Tonus, reflektorisch angeregt werde. . 

Die hier bisher erorterten und erwahnten Versuche einer Deutung der Sum
mationserscheinungen stiitzen sich auf den festen Boden der Physiologie des 
peripheren N erven. lch halte es £iir sehr wahrscheinlich, daB ihnen ein richtiger 
Kern zugrunde liegt, und daB bei relativ einfachen Reflexen, wie wir sie an 
einem decerebrierten oder spinalen Tier beobachten, intrazentral wirklich eine 
K umulierung irgendeines mit dem Erregungsvorgang zusammenhangenden 
Etwas stattfindet. Untersuchen wir aber die Wirkung von verschieden auf
gebauten Reizserien an komplizierteren Reflexvorgangen, so lassen uns die 
sogenannten Summationsgesetze so gut wie vollkommen im Stich. Sehr deutlich 
ist dies in den Versuchen AUERSPERGs am Schluckre£lex zu sehen: Lost man 
diesen Reflex beim Kaninchen durch Reizung des N. laryngeus superior mit 
Serien verschieden frequenter Kondensatorentladungen aus, so findet man, 
daB die Chronaxie des N.laryngeus sich oft mit der Reizfrequenz andert. Dieser 
auBe:rordentlich wichtige Befund weist darauf hin, daB die Anderung der Reiz
frequenz keineswegs nur die Frequenz der im Zentrum eintreffenden .Erregungs
wellen andert, sondern gleichzeitig auch ihre Qualitat, denn mit der Chronaxie 
andert sich nach viel£acher Erfahrung auch der Ablauf der einzelnen Erregungs
welle. Wahrscheinlich ist dieses Verhalten auf eine je nach der Reizfrequenz 
wechselnde, elektive Ansprechbarkeit des Zentrums auf die ErregungsweUen 
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in verschiedenen afferenten Fasern zuruckzufuhren, so zwar, daB das Schluck
zentrum bei hoher Reizfrequenz nur auf die Erregung von Fasern mit kurzer 
Chronaxie reagiert, bei niedriger Reizfrequenz auf die Erregung von Fasern 
mit langer Chronaxie. Die Frequenz ist also hier nicht nur fUr die Wirksamkeit 
der Reizserie maBgebend, sondern es kommt ihr auch eine ordinative Leistung 
zu, also eine Leistung, die wir messend, als GroBe uberhaupt nicht erfassen 
konnen. 

Ob diese Beziehung zwischen wirksamer Reizfrequenz und Chronaxie der erregten sen
siblen Fasern allgemeingiiltig ist oder nicht, bedarf noch der Untersuchung. L. und M. LA
PICQUE (1929) haben bei der reflektorischen Erregung des M. dorso-cutaneus des Frosches 
mit verschi~denen Reizfrequenzen die gleiche Chronaxie gefunden; dagegen liegen Angaben 
iiber eine Anderung der Zeiterregbarkeit sensibler Nerven des Menschen mit der Reiz
frequenz vor (ALTENBURGER, 1932). 

Das Beispiel des Schluckreflexes zeigt ohne weiteres, wie kompliziert sich 
die Vorgange in einem relativ noch einfachen Reflexgeschehen bei der Variation 
der einwirkenden Reize gestalten konnen. Bei einem vollig intakten und in 
jeder Hinsicht normal reagierenden Tiere kann von einer reinen Verstarkung 
oder Abschwachung der Reaktionen auf die als Reize wirkenden Umwelts
anderungen uberhaupt nicht mehr gesprochen werden, und damit verlieren 
wir dann jede feste Basis fUr das Studium der sogenannten Summationsvorgange. 
"Wir konnen zwar im Experiment physikalisch streng definierle und variierbare 
Reize anwenden, aber die von der Reizgestalt abhangige biologi8che Wirksamkeit 
eines Reizes im Reflexgeschehen konnen wir nur schatzungsweise an seinem 
Erfolg erkennen. Damit hangt es zusammen, daB Reihen aufeinanderfolgender 
Reize nie wirklich "Reizsummen" , sondern Reizgestalten sind, daB also alle 
sogenannten Summationsgesetze theoretisch schwach fundiert sind" (AUERS
PERG). 

5. Hemmung. 
Wenn wir von dem ratselhaften Prinzip absehen, das ordnend in alle Lei

stungen des Ruckenmarkes sowie in die Leistungen jede8 lebenden Gebildes 
eingreift, so zeigen die spinalen Funktionen ein wechseivolles Ineinandergreifen 
zweier antagonistischer Vorgange: der Erregung und der Hemmung motorischer 
Einheiten. So wie bei der Reizung eines afferenten Nerven bestimmte motorische 
Einheiten reflektorisch in Aktion treten, so wird durch die gleiche Reizung die 
Tii.tigkeit anderer motorischer Einheiten aufgehoben, oder es wird ihr In-Aktion
treten erschwert. Wir bezeichnen diese Erscheinung als reflektoriBche Hemmung. 

Am motorischen Nerven oder an den Muskelfasern lieB sich wahrend einer 
noch so starken reflektorischen Hemmung bisher keine Erregbarkeitsanderung 
nachweisen (VERWORN). Somit muB der Ort der Hemmungswirkung intra
zentral liegen. Wahrscheinlich kann die Tii.tigkeit der Vorderhornzellen selbst 
gehemmt werden, sicher spielen sich aber auch Hemmungsvorgii.nge an anderen 
zentralen Funktionsstiitten ab, an automatisch tii.tigen Zentren usf. 

1m allgemeinen gelten fUr die Auslosung und fUr den Verlauf von hemmenden 
Reflexen genau die gleichen GesetzmaBigkeiten wie fUr erregende Reflexe. 
Dies ergibt sich schon aus der Tatsache, daB jeder Reiz, der reflektorisch eine 
Muskelerregung hemmt, gleichzeitig andere Muskeln zur Kontraktion bringt. 
Dabei besteht dann zwischen den erregten und den gehemmten Muskeln immer 
ein funktioneller Antagoni8mu8, so daB wir mit SHERRINGTON von einer "rezi
proken" Innervation der Antagonisten sprechen. Ganz allgemein gilt fur die 
der Lokomotion dienenden Extremitii.tenreflexe das Gesetz, daB die Reizung 
einer Hautstelle oder eines sensiblen Nerven eine Kontraktion der Beuger 
und eine Hemmung der Strecker an dem Bein der gereizten Seite auslOst und 
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gleichzeitig eine Kontraktion der Strecker und eine Hemmung der Beuger 
an dem Bein der Gegenseite. 

So wie ein Einzelreiz eine Reflexzuckung auslosen kann, so kann auch ein 
den sensiblen Nerven treffender Einzelreiz, also ein Einzelschwarm afferenter 
Erregungswellen in einem Nervenfaserkabel (ja vielleicht sogar eine Einzel
erregung in einer einzigen afferenten Faser) eine hemmende Wirkung ausiiben. 
Diese hemmende Wirkung kann sich z. B. in einer Abschwachung einer spater 
ausgelosten Reflexzuckung auBern. Variiert man nun systematisch das zeitliche 
Intervall zwischen einem hemmenden und einem ihm folgenden erregenden 
Einzelreiz, so laBt sich aus der jeweiligen Abnahme der bei der Reflexzuckung 
erreichten Spannung annahernd der zeitliche Verlauf des durch den ersten 
Einzelreiz ausgelOsten Hemmungsvorganges ermitteln [SAMOJLOFF und KISSE
LEFF, 1927 (I), BREMER, 1931, ECCLES und SHERRINGTON, 1931 (6), MATTHES 
und RUCH, 1933]. Die Gesamtdauer einer solchen "Einzelhemmung" ist bei 
den einzelnen Reflexen verschieden. Beim ipsilateralen Beugere£lex der Katze 
beginnt die Wirkung eines hemmenden Einzelreizes auf einen ihm folgenden 
erregenden Einzelreiz etwa nach 6-8 a, und sie erreicht ihr Maximum nach 
0,03-0,08 Sekunden; nach einigen Zehntelsekunden ist sie erloschen. Viel 
langer halt die hemmende Wirkung eines ipsilateralen Einzelreizes bei Streck
reflexen an; der Patellarreflex der spinalen Katze ist nach einem den zentralen 
Ischiadicusstumpf treffenden Reiz 0,3 Sekunden lang iiberhaupt nicht aus-
16sbar, und noch wahrend etwa 1-3 Sekunden geschwacht (BALLIF, FULTON 
und LIDDELL). Wahrscheinlich beseitigt hier der hemmende Reiz auch jenen 
dauernden unterschwelligen Erregungszustand des Extensorenzentrums, der zur 
Auslosung des Kniesehnenreflexes notig ist. Ebenso wie die Sehnenre£lexe 
konnen auch die iibrigen Erregungsformen der Strecker (der gekreuzte Streck
reflex, die Nachentladung nach Beendigung einer kontralateralen Reizung, der 
Streckertonus wahrend der Enthirnungsstarre usf.) durch Einzelreizungen 
eines ipsilateralen Nerven gehemmt werden. 

Wesentlich kraftiger wird die Hemmung, wenn nicht Einzelreize, sondern 
- wie dies physiologischerweise bei der Receptorenerregung wohl immer der 
Fall ist - Reizserien als hemmende Reize wirken. Auch halt die Hemmung 
bei repetierenden Reizen viel langer an. 

Die Tatsache, daB eine einzige Erregungswelle in einem Nerven unter Um
standen Sekunden lang hemmend wirken kann, war maBgebend fUr die theo
retische Deutung der Hemmungsvorgange, die ich hier einschalten will. 

Noch bis vor kurzem glaubte man, die intrazentralen Hemmungen als einen 
Spezialfall des sogenannten WEDENSKy-Phiinomens ansehen zu konnen. Dieses 
WEDENSKy-Phanomen tritt bei einer zu frequenten Reizung eines motorischen 
Nerven auf; es fallt dann jeder einzelne Reiz in das relative Refraktarstadium 
der vorangehenden Erregungswelle, so daB er nur eine schwache Erregung 
(analog einer friih auftretenden Extrasystole des Herzens) auszulOsen vermag. 
Solche schwache Erregungswellen sind im Gegensatz zu normalen nicht im
stande, eine mit €inem Dekrement leitende Stelle, auf die sie in ihrem weiteren 
Verlaufe, z. B. im Nervenendorgan stoBen, zu passieren. Sie konnen also den 
Muskel nicht mehr erregen. FROHLICH, 1907 (I), 1907 (2), hat als erster die 
Theorie aufgestellt, daB auch die intrazentralen Hemmungen auf diese Weise 
zustande kamen, und in der Tat hat eine Reihe von Versuchsergebnissen £tir 
die Richtigkeit dieser "Interferenztheorie" gesprochen, die von VERWORN (1914), 
ADRIAN (vgl. LUCAS, 1917), FORBES (1921) und von mir selbst [1922 (3), 1929 (6)] 
vertreten wurde. 

Reizt man einen reflexerregenden und einen -hemmenden sensiblen Nerven 
gleichzeitig mit Reizserien von etwas verschiedener Frequenz (z. B. mit 50 und 
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mit 51 Reizen pro Sekunde), so zeigt es sich, daB jedesmal dann eine Hem
mung eintritt, wenn die erregenden Wellen (z. B. die ,,50"er Wellen) in das 
Refraktarstadium der hemmenden (z. B. der ,,51 "er) faIll}n, und daB umgekehrt 
die Hemmung aufhOrt, eobald die hemmenden Wellen ihrerseits in das Refraktar
stadium der erregenden fallen (Methode der "schwebenden" Reizung, BRUCKE, 
1922). Aus diesen Versuchen geht zweifellos hervor, daB die erregenden und die 
hemmenden Impulse intrazentral iiber eine gemeinsame Strecke verlaufen 
miissen, ferner daB die hemmenden Wellen im Refraktarstadium der erregenden 
ihre Wirkung verlieren und umgekehrt. 

Fiir den Ausbau der Interferenztheorie war aber noch die Annahme notig, 
daB sich die erregenden und die hemmenden Wellen irgendwie voneinander 
unterschdden miiBten, und zwar Wurde angenommen, daB die hemmenden 
Wellen relativ schwiicher seien als die erregenden [vgl. hierzu die ausfiihrliche 
Darstellung bei BRUCKE, 1929 (6)]. 

Wenn die Vorstellung richtig ware, daB die Reflexhemmung dadurch zustande 
kame, daB die reflexerregenden Wellen in das Refraktarstadium schwacherer, 
nicht erregender Wellen fallen, so diirfte eine einzelne hemmende Welle nur 
wahrend der Dauer ihres Refraktarstadiums, also nur wenige Tausendstel
sekunden lang, eine hemmende Wirkung ausiiben. Wir haben aber gesehen, 
daB eine Einzelwelle mehrere Sekunden lang hemmend wirken kann, wir werden 
ferner noch die Tatsache besprechen, daB sich der Hemmungseffekt mehrerer 
Wellen ("starke Hemmungsreize") summieren kann, und daB eine Hemmung 
die Entladungsfrequenz der motorischen Einheiten herabsetzen kann. AIle 
diese Tatsachen, die wir in erster Linie den Untersuchungen SHERRINGTONS 
und seiner Mitarbeiter verdanken, zwingen uns dazu, die Interferenztheorie 
aufzugeben. Auch ADRIAN, der diese Theorie friiher vertreten hat, hat sich 
jetzt den Vorstellungen SHERRINGTONs angeschlossen (ADRIAN und BRONK, 1929). 

Dber den Wirkungsmechanismus der peripheren Hemmungen im vegetativen 
System haben wir durch die Entdeckung des Vagus- und des Acceleransstoffes 
(0. LOEWI) und des Sympathins (OANNON) KIarheit gewonnen. Es liegt der 
Gedanke nahe, daB auch die intrazentralen Hemmungsvorgange in ahnlicher 
Weise zustande kommen [SHERRINGTON, 1925, SAMOJLOFF und KISSELEFF, 
1927 (1)]. So wie SHERRINGTON die zentrale Summation der Erregung auf einen 
"zentralen Erregungszustand" zuriickfiihrt, ebenso nimmt er an, daB die hem
menden Impulse an den Synapsen der Vorderhornzellen oder interkalierter 
Neuronen einen "zentralen Hemmun{/szusfand" setzen, dessen Wirkungen in 
jeder Hinsicht dem Erregungszustand entgegengesetzt sind. Die erwahnten 
Beobachtungen iiber das An- und Abklingen einer intrazentralen Hemmung 
wiirden uns also den Verlauf dieses zentralen Hemmungszustandes lehren. 

Die Annahme, daB die intrazentralen Endigungen sensibler Nervenfasern bei ihrer 
Erregung an ihrer Wirkungsstatte (den Synapsen 1) spezifisehe Hemmungs- oder Erregungs
stoffe freiwerden lassen, hat an und fiir sieh niehts Befremdendes, denn wir wissen, daB 
zu den GefaBen ziehende Kollateralen sensibler Nerven bei ihrer Erregung vasodilatatoriseh 
wirkende Stoffe auftreten lassen (LEWIS), und daB die Reizung sensibler Nerven in motorisch 
entnervten Muskeln zur Bildung acetylcholin-ahnlicher Substanzen fiihrt (DALE und 
GASSER). 

Es fragt sich nun, wie diese Annahme eines spezijischen intrazentralen 
Hemmungsvorganges mit den feststehenden Ergebnissen der schwebenden 
Reizung erregender und hemmender af£erenter Fasern in Einklang zu bringen 
ist. Diese Ergebnisse sprechen unbedingt dafiir, daB die erregenden und hem
menden Impulse intrazentral eine gemeinsame Strecke durchlaufen. Anderer
seits hatten aber schon die Anhanger der Interferenztheorie angenommen, daB 
zwischen den erregenden und den hemmenden Wellen ein Unterschied bestehen 
miisse. Wenn dieser Unterschied wirklich nur in der Starke der Wellen bestiinde, 
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so miiBte man annehmen, daB schwache Erregungswellen an den Synapsen 
der Ganglienzellen den zentralen Hemmungszustand, starke Wellen den zentralen 
Erregungszustand auslOsten. Dabei konnte die Frage offen bleiben, ob die 
Hemmung und die Erregung von den gleichen oder von verschiedenen Synapsen 
aus die Ganglienzelle beeinfluBt. Wenn nur eine einzige Synapsenart vorlage, 
miiBten wir eine elektive Abstimmung der im Zentrum erregend und hemmend 
wirkenden Mechanismen auf die Art der den Synapsen zuflieBenden Erregungs
wellen annehmen, ahnlich wie dies die Resonanztheorie von P. WEISS fordert. 

Wenn wir bei der Reizung einer Hautstelle oder eines N ervenstammes 
sowohl erregende als auch hemmende Reflexwirkungen beobachten, so taucht 
die Frage auf, ob diese beiden Wirkungen von den gleichen oder von verschie
denen afferenten Nervenfasern ausgelost werden. Die Schemata der Abb. 7 
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I zeigen diese beiden Moglichkeiten. Wir konnen 
~ =-- -«> annehmen, daB eine afferente Faser im Riicken-
I I 

I : - mark einerseits erregende, andererseits hem-
~ mende Kollateralen abgibt (H. E. HERING, 

\, 1902). Dies ist die heute im allgemeinen 
\- herrschende Ansicht (Schema a der Abb. 7). 

" Andererseits konnten wir auch annehmen, 
\ 

daB in den gemischten Nerven reflexerregende 
und -hemmende Fasern getrennt verlaufen 
(Schema b). DaB eine solche funktionelle 
Trennung afferenter Fasern vorkomme, scheint 
aus Versuchen von G. RATO und seinen Mit
arbeitern hervorzugehen. 

KATO hat eine einzelne Faser des N. peroneus der 
a b Kriite auf eine bis zu 10 mm lange Strecke isoliert 

Abb. 7 a u. b. Schemata zur Erklarung und aile iibrigen Fasern dieses N erven durchschnitten, 
der reziproken Hemmung beim gleich· so daB also aIle den peripheren Abschnitt treffenden 
~~~'i:'tB~ug~~~r~~;"et~~~~~~:O!~~~~ Reize nur durch diese eine Nervenfaser zum Riicken
erregend; die gestrichelten und mit - mark gelangen konnten. Unabhangig von der Starke 
bezeichneten hemmend. a Annahme und der Frequenz der verwendeten Reize liiste eine 
einer einzigen, sich intrazentral gabeln· solche isolierte Nervenfaser immer nur entweder den Faser; b Annahme getrennter er· 
regender und hemmender afferenter eine Kontraktion des kontralateralen oder eine 

Fasern. Hemmung des ipsilateralen M. gastrocnemius aus. 
Dabei erwies sich der Effekt abhangig vom Durch

messer der Faser: Fasern von 9-11 f1, Durchmesser wirkten unter allen Umstanden 
(auch nach Strychninvergiftung) hemmend, sie haben ihr physiologisches Reizende 
innerhalb der Muskulatur; Fasern von 6-7 f1, Durchmesser liisten stets Reflexkontrak· 
tionen aus (Reizende in der Haut oder in den Gelenken). Nach diesen Beobachtungen 
waren also Reflexerregung und .hemmung als Funktionen verschiedener, auch durch 
Unterschiede ihres Querschnittes charakterisierter Nervenfasern anzusehen. 

Eine andere Hypothese fiir die Erklarung der reziproken Hemmung hat GRAHAM BROWN, 
1914 (5) aufgestellt: Vom Neuriten einer motorischen Vorderhornzelle zweigen bald nach 
seinem Austritt aus der Zelle Kollateralen ab; wenn nun z. B. solche Kollateralen, die von 
einer Flexoren·Nervenfaser abgehen, zu den Ursprungszellen der Extensorenfasern hin· 
ziigen, so kiinnten bei der Erregung des betreffenden Flexorenneurons durch diese Kol· 
lateralen hemmende Impulse zu der Extensor·Vorderhornzelle verlaufen. Diese Hypothese 
hat sich bei einer experimentellen Priifung durch FORBES und seine Mitarbeiter (1933) 
als nicht haltbar erwiesen. 

So wie eine zentral ausgelOste Kontraktion auf zweierlei Weise verstarkt 
werden kann durch Zunahme der Zahl der erregten motorischen Einheiten 
Bowie durch eine Erhohung ihrer Entladungsfrequenz, so kann auch die Hem
mung in doppelter Weise abgestuft werden; es konnen durch Erregung hem
mender afferenter Fasern einzelne oder auch alle erregten motorischen Einheiten 
zur Ruhe gebracht werden oder es kann ihre Entladungsfrequenz abnehmen. 
Auch hierdurch wird die Spannung des erregten Muskels herabgesetzt. Der 
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schOnste Beweis fiir diese Graduierbarkeit der Hemmung innerhalb einer ein
zelnen motorischen Einheit scheint mir in dem Verhalten der Aktionsstrome zu 
liegen. Die Abb. 8 zeigt die Abnahme der Wellenfrequenz in einer motorischen 
Einheit eines reflektorisch erregten Extensors wahrend einer voriibergehenden 
Hemmung durch Reizung eines ipsilateralen Nerven. Die (von der Reizfrequenz 
vollig unabhangige) Frequenz der Erregungswellen nimmt wahrend der Hem
mung von 20 auf etwa 7 pro Sekunde ab und kehrt nach SchluB der hemmenden 
Reizung rasch wieder zur urspriinglichen Hohe zuriick [DENNY BROWN, 1929 (2)]. 

Wie dies schon aus den bisher erorterten Tatsachen hervorgeht, gelten fast 
alle GesetzmaBigkeiten, die fiir die erregenden Reflexe giiltig sind, auch -
mutatis mutandis - fiir die hemmenden Reflexe. Der Hemmungsvorgang 
kann bei der Erregung nur weniger hemmender afferenter Fasern unterschwellig 
bleiben; je mehr hemmende Fasern erregt werden, desto mehr motorische 
Einheiten werden teils vollkommen auBer Aktion gesetzt, teils zu einer Ver
langsamung der Entladungs-
frequenz gebracht. Auf-
einanderfolgende Erregungs-
wellen im hemmenden af-
ferenten Nerven fiihren zu 
einer zentralen Summation, 
zu einer Verstarkung des 
Hemmungsvorganges. Der 
zentrale Hemmungszustand 
ist dem zentralen Erregungs
zustand antagonistisch ; eine 
schwache H emmung kann 

3>-

Abb.8. Frequenzabnahme der Aktionsstrome einer einzelnen 
motorischen Einheit eines Extensors wiihrend einer voruber
gehenden reflektorischen Hemmung. (Das Reizsignal gibt die 

Dauer der Hemmung an; Zeitmarken = 0,02 Sek.) 
[Nach DENNY BROWN, 1929 (2).1 

die Entwicklung des Erregungszustandes in den einzelnen motorischen Ein
heiten in verschiedenem AusmaBe verzogern, so daB der Gesamtablauf des 
Reflexes trager wird; eine starkere Hemmung kann einen bestehenden Er
regungszustand vollstandig kompensieren, so daB die betreffenden motori
schen Einheiten in Ruhe bleiben, und bei starken und frequent en Reizen kann 
der zentrale Hemmungszustand so stark werden, daB die betroffenen motorischen 
Einheiten auch auf relativ starke erregende Reize nicht mehr reagieren. 

So wie die Scblagfrequenz des Herzens sowohl vom Vagus als auch vom Accelerans durch 
Steigern oder Senken des Tonus dieser .. Nerven doppelsinnig verandert werden kann, so 
kann auch jede Muskelkontraktion durchAnderung des zentralen Erregungs- oder Hemmungs
zustandes Bowohl gesteigert als auch herabgesetzt werden. Der jeweilige Spannungszustand 
beruht auf einem "KompromiB", auf der "algebraischen Summe" der beiden entgegen
gesetzten zentralen Einfliisse [SHERRINGTON, 1908 (6)]. 

Ein bemerkenswerter Unterschied zeigt sich zwischen dem zentralen Erre
gungs- und dem Hemmungszustand bei der Einwirkung rucklaufiger Erregungs
wellen auf das motorische Zentrum. Diese Methode der riicklaufigen Erregung 
(antidromic impulse, backfiring) ist von DENNY BROWN, 1929 (2) erdacht worden. 
Reizt man einen gemischten Nerven nach Durchschneidung seiner dorsalen 
Wurzeln mit einem Einzelreiz, so beobachtet man einerseits eine Muskelzuckung, 
andererseits verlauft aber (entsprechend dem doppelsinnigen Leitungsvermogen 
der Nervenfaser) auch eine Erregungswelle zentripetal zur Vorderhornzelle. 
Es hat sich nun gezeigt, daB nach einer solchen antidromen Erregung die Reflex
erregbarkeit des motorischen Zentrums etwa 5 a lang ganz aufgehoben und 
weitere 5 a lang herabgesetzt ist [DENNY BROWN, 1929 (2), ECCLES, 1931J. 
Es besteht also sozusagen nach dem Eintreffen einer riicklaufigen Erregungs
welle erst ein absolutes, dann ein relatives Refraktarstadium der V orderhorn
zelle. Es wurde oben erortert, daB zwei unterschwellige, den sensiblen Nerven 
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treffende Einzelreize einen Reflex auslOsen konnen, daB also der erste Reiz 
einen unterschwelligen zentralen Erregungszustand setzt, der die Wirkung des 
zweiten fordert. Schickt man nun zwischen zwei solchen unterschwelligen 
Reizen eine antidrome Erregungswelle durch die motorische Faser (nach Durch
schneidung der dorsalen Wurzeln) in die Vorderhornzelle, so zeigt es sich, daB 
diese Welle den durch den ersten sensiblen Einzelreiz gesetzten unterschwelligen 
Erregungszustand aufhebt oder abschwacht. 1m Gegensatz hierzu wird der 
zentrale Hemmungszustand durch antidrome Impulse nicht beeinfluBt [ECCLES 
und SHERRINGTON, 1931 (6)]. 

Wir haben bisher im allgemeinen isolierte Hemmungsvorgange an einzelnen 
Muskelgruppen betrachtet und ihre theoretische Deutung versucht. Unser 
Gesichtsfeld war auf die isolierten Hemmungserscheinungen am Reflexpraparat 
beschrankt. Nun wissen wir aber aus taglichen Erfahrungen an Tieren wie 
auch am Menschen, daB viele Umweltreize viel weiter reichende Hemmungen der 
Motorik bewirken konnen. Einen Versuch, diese Vorgange am Verhalten des 
Gesamttieres zu untersuchen, verdanken wir BERITOFF (1929). Er zeigte, 
daB wahrend der Bewegungsreaktionen, die durch sehr verschiedene Schmerz
reize bei Froschen und jungen Hunden ausgelOst werden (Abwehr-, Befreiungs
versuche usf.), gleichzeitig andere Reflexe im Bereich des ganzen Korpers 
gehemmt sind. Die hemmende Wirkung ist im allgemeinen um so starker, 
je starker die Bewegungsreaktion ist; dabei sind propriozeptive Re£lexe (Loko
motion, Zittern, statischer Tonus, Atmung) viel leichter unterdriickbar als 
nozizeptive Reflexe. Dieser Zustand einer sich weit ausbreitenden Hemmung 
geht auch bei fortdauernder Reizung nach einer oder mehreren Minuten voriiber, 
worauf die Reflextatigkeit zur Norm zuriickkehrt. In diesem Zusammenhange 
sei auch der interessanten Beobachtung von HESS (1924) gedacht, daB die 
Muskeln eines gebrochenen, schmerzenden Beines eines Hundes sich am all
gemeinen Kaltetremor des Tieres nicht beteiligten. Es sind aber nicht nur 
Schmerzreize, die so ausgedehnte Hemmungen auslOsen konnen; ahnlich, wenn 
auch schwacher, konnen auch leichte Hautreize, wie z. B. das Streicheln, wirken. 
DaB auch an diesen Hemmungen das GroBhirn nicht beteiligt zu sein braucht, 
wissen wir aus der beruhigenden Wirkung, die das Streicheln auch am groBhirn
losen Kinde hat (EDINGER). 

6. Die elementare intermnsknliire Koordination. 
Alles bisher iiber die Reflexabstufung Gesagte gilt mutatis mutandis nicht 

nur fiir den Fall, daB ein einzelner Muskel als Erfolgsorgan der Re£lexe betrachtet 
wird. N ormalerweise reagieren - wenn wir von den Eigenreflexen der Muskeln 
absehen - auf jeden afferenten Reiz immer motorische Einheiten mehrerer 
Muskeln, die eben in ihrer gemeinsamen Aktion den erforderlichen Bewegungs
oder Spannungsef£ekt zustande bringen. Jedes motorische Zentrum ist pluri
muskular. Der einfachste spinale Reflex "denkt", wie HUGHLINGS JACKSON 
sagte, in Bewegungen und niche in Muskeln. Ich wahle als Beispiel den von 
SHERRINGTON (1910) so eingehend studierten nozizeptiven ipsilateralen Beuge
reflex ("Verkiirzungsreflex") der Katze. Bei diesem Reflex werden schon bei 
schwachen Reizen annahernd gleichzeitig einzelne motorische Einheiten in 
all jenen Muskeln erregt, die zu einer Beugung im Hiift-, Knie- und Sprung
gelenk fiihren. Wird der Reiz verstarkt, so treten aIle diese Muskeln, wenn 
auch nicht proportional, starker in Aktion, mitunter auch von einzelnen Muskeln, 
je nach ihrer Insertion, nur bestimmte Anteile. Gleichzeitig werden die Ant
agonisten gehemmt. SHERRINGTON fand, daB einzelne Muskeln der hinteren 
Extremitat sich an diesem Reflex iiberhaupt nicht beteiligen; er nennt unter 
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ihnen die verschiedenen Glutei, den Peroneus brevis und tertius und den Tibialis 
posticus. Auch je nach der Hautstelle oder dem sensiblen Nerven, von dem 
aus der Beugereflex ausgel6st wird, ist die Reflexgestalt, also der Anteil, den die 
einzelnen Muskeln an der Bewegung nehmen, verschieden. Auch bei einer an 
einer gemeinsamen Sehne angreifenden Muskelgruppe finden sich Differenzen 
in dem Verhalten der einzelnen Partner. Solche Unterschiede sind z. B. im 
Verhalten der einzelnen den M. qUILdriceps fem. zusammensetzenden Muskel
Muche beim gekreuzten Streckreflex beobachtet worden; der Vastus lat. und 
med. reagieren im allgemeinen gleichartig, wahrend das Verhalten des Rectus 
femoris - vielleicht weil er uber zwei Gelenke wirkt - recht abweichend ist 
(ECCLES und GRANIT). 

Eine elementare Reflexkoordination zeigt sich bei allen exterozeptiven 
Reflexen ("Fremdreflexen") in der reziproken Innervation der Antagonisten. 
Ganz allgemein definiert, verstehen wir unter reziproker Innervation die Er
scheinung, daB bei der Erregung der Zentren efferenter Nerven gleichzeitig 
fast immer die Zentren jener efferenter N erven gehemmt werden, deren Erfolgs
organ dem erregten Erfolgsorgan irgendwie entgegenwirkt. Den einfachsten 
Fall bilden die Beuger und Strecker eines Gelenkes; eine reflektorische, spontane 
oder willkurliche Erregung der Beuger eines Gelenkes wird in der Regel von 
einer Hemmung des zugeh6rigen Streckerzentrums begleitet und umgekehrt. 
tJberflussige und storende Kontraktionszustande werden so wahrend der Aus
fUhrung einer Bewegung durch zentrale Hemmung abgeschwacht oder v611ig 
aufgehoben. Auch hier gilt PFLUGERS Wort, daB es sich "nicht darum handelt, 
bestimmte Motoren zu innervieren, sondern bestimmte Zwecke zu erreichen". 
Dementsprechend erschlafft bei der reziproken Hemmung nie ein einzelner 
Muskel, sondern immer eine Gruppe von Muskeln mit gleicher Funktion. Der 
Physiologe muB den Begriff des Antagonismus viel weiter fassen als der Anatom. 
Zwei Muskeln k6nnen einmal als Synergisten, das andere Mal als Antagonisten 
wirken. So z. B. sind Zwerchfell und Bauchmuskulatur bei der Atmung Anta
gonisten, fUr die Bauchpresse Synergisten. Das gleiche gilt bei den auBeren 
Augenmuskeln fUr die beiden Recti mediales: sie arbeiten zusammen bei Kon
vergenzbewegungen der Bulbi, aber gegeneinander bei der Seitwartswendung 
des Blickes; wahrend also beim Blick nach rechts der linke Rectus medialis 
sich kontrahiert, erschlafft reziprok der rechte, fixieren wir aber ein nahes 
Objekt, so kontrahieren sich beide Mediales gleichzeitig. 

Auch an den Extremitaten kennen wir Reflexe, bei denen statt der rezi
proken Hemmung eine gleichzeitige Kontraktion antagonistisch wirkender 
Muskeln eintritt. Dies ist z. B. dann der Fall, wenn eine m6glichst kriiftige 
Fixierung einer Gelenkstellung erreicht werden solI. Besonders deutlich ist 
dies bei der dem Stehakt dienenden "positiven Stiitzreaktion" zu sehen. Diese 
tonische Reaktion besteht in einer reflektorischen statischen Streckerver
steifung der Extremitaten bei Druck auf die Sohlenhaut. Sie erlischt bei der 
passiven Beugung des Endgliedes der Extremitat ("negative Stutzreaktion"). 
Bei der positiven Stutzreaktion kontrahieren sich z. B. an der vorderen Extremi
tat gleichzeitig aIle Strecker und Beuger von Zehen und Handgelenken, Triceps 
und Biceps fixieren gemeinsam das Ellbogengelenk, ebenso wird das Schulter
gelenk allseitig festgestellt und die Scapula an den Rumpf fixiert [SCHOEN, 1926 
(1, 2)]. An der hinteren Extremitat wird mitunter beim Eintreten der Stutz
reaktion wahrend der Kontraktion der Strecker eine reziproke Erschlaffung 
der Beuger beobachtet (PRITCHARD). "Es kommt v6llig auf die Gesamthandlung, 
in die ein Paar antagonistischer Muskeln hineingestellt ist, an; sie entscheidet, 
ob reziproke oder simultane Innervation erfolgt" (v. WEIZSACKER). 
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Ein Muskel, der iiber zwei Gelenke hinwegzieht, wirkt oft auf das eine als 
Beuger, auf das andere als Strecker, so zieht z. B. der Gastrocnemius iiber die 
Beugeseite des Kniegelenkes und iiber die Streckseite des Sprunggelenkes, 
dennoch kontrahieren sich der Gastrocnemius und der Quadriceps femoris 
beim Streckreflex gleichzeitig und die InsertionsverhaItnisse des Gastrocnemius 
wirken dahin, daB eine Quadricepskontraktion nicht nur das Kniegelenk, 
sondern zugleich auch das Sprunggelenk streckt, wobei der Gastrocnemius die 
Quadricepswirkung schon rein passiv, gewissermaBen wie ein langes Band, 
auf das Sprunggelenk iibertragt. Quadriceps und Gastrocnemius wirken also 
beim Streckre£lex in gewissem Sinne synergisch, sie sind im Hinblick auf das 
Kniegelenk nur "Pseudoantagonisten" (SHERRINGTON, 1932). 

Eine reziproke Beziehung besteht auch zwischen dem VerhaIten symme
trischer Muskelgruppen der rechten und linken Extremitat bei den meisten 
Formen der Lokomotion (Anspannen der Strecker eines Beines, wahrend das 
andere Bein gehoben wird). 

Die reziproke Innervation findet sich aber nicht nur in der Motorik: bei jeder 
re£lektorischen Erregung des Herzvagus wird der Tonus des Accelerans gehemmt 
(BRUCKE, 1917); die gleiche reziproke Beziehung besteht zwischen dem Tonus 
der Vasodilatatoren und Constrictoren, und wahrBcheinlich auch bei allen 
iibrigen doppelsinnigen vegetativen Organinnervationen. Ein funktioneller 
Antagonismus besteht weiter zwischen der Wandmuskulatur von Hohlorganen 
und den sie abschlieBenden Sphincteren, und so diirfen wir wohl auch von ciner 
reziproken nervosen Beein£Iussung des Detrusor und des Sphincter vesicae, 
vielleicht der Rectal- und Bauchmuskulatur und des Sphincter ani sprechen, 
und in noch weiterem Sinne konnten wir auch die gleichzeitige Kontraktion 
und Erschlaffung benachbarter Partien eines schlauchformigen Hohlorganes 
bei der Peristaltik mithier anfiihren. 

Fiir die Zusammenarbeit der verschiedenen Muskeln, also auch fUr die rezi
proke Innervation, konnten die spinalen Mechanismen zum Teil durch die 
Verteilung der afferenten Wege auf die Gesamtheit der beeinfluBten motorischen 
Kerne pradestiniert sein. Dennoch spielt aber bei der Koordination del' Muskel
aktionen noch ein zweiter Modus eine wichtige Rolle; wenn ein Muskel z. B. 
durch einen exterozeptiven Reflex (oder auch nur durch Reizung seines motori
schen Nerven) zur Kontraktion gebracht wird, so werden durch die Spannungs
zunahme seiner Fasern seine propriozeptiven Receptoren und die seiner Sehne 
gereizt, und diese 16sen nun selbst wieder neue propriozeptive Re£Iexe aus, die 
sinnvoll mit dem sie aus16senden exterozeptiven zusammenarbeiten ("alliierte" 
Reflexe, SHERRINGTON). Diese Reflexallianz spielt sicher bei jedem Bewegungs
vorgang eine Rolle und sie ist - wenigstens zum Teil - maBgebend fUr die 
reziproke Innervation der Antagonisten. Bringt man z. B. die M. semimembra
nosus und semitendinosus (Kniebeuger) durch die Reizung der ersten sacralen 
ventralen Wurzel zur Kontraktion, so werden propriozeptive Endigungeri in 
dies en Muskeln erregt, die ihrerseits re£lektorisch den Tonus des Quadriceps 
(des Kniestreckers) herabsetzen (COOPER und CREED). 

Weit mehr Erfahrungen liegen iiber die Allianz gleichsinniger, einander 
unterstiitzender extero- und propriozeptiver Re£lexe vor. Die Mehrzahl der 
von der Haut aus16sbaren Reflexe (Lokomotionsre£lexe, Re£Iexe, die eine Ande
rung der Lage des Korpers oder seiner Teile bewirken, usw.) lassen sich nicht 
nur von dem betreffenden Hautrezeptionsfelde, sondern auch von den sensiblen 
Nerven der in Aktion tretenden Muskeln aus16sen. Sie besitzen also ein zweites, 
ein propriozeptives RezeptionsJeld. Es gilt dies aber nicht fiir aIle Reflexe, z. B. 
nicht fUr einen so rein transitorischen phasischen Reflex, wie den Kratzreflex. 
Auffallend ist es, daB sich auch durch Dehnung oder elektrischer Reizung eines 
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Augenmuskels keine Reflexe auf das zweite Auge auslOsen lassen (GORAN DE 
MARE). 

Diese Reflexallianz hat wohl immer eine Selbstverstarkung der Reflexe zur 
Folge; wenn der exterozeptiv ausgelOste Reflex eine gewisse Starke erreicht hat, 
werden die intramuskularen Receptoren durch die Spannungszunahme (wahr
scheinlich nicht durch Formanderung) des Muskels erregt, und sie lassen neue 
Reflexbogen in Aktion treten, deren Wirkung sich zu der der exterozeptiven 
summiert. 1m allgemeinen scheint die propriozeptive Komponente der Reflexe 
trager zu verlaufen, und so durfte - wenigstens zum Teil - von ihr die Glatte 
des An- und Abklingens von Reflexen abhiingen [SHERRINGTON (1909), RANSON, 
RINSEY und TAYLOR (1929)]. Auch wissen wir aus den Versuchen von BRONK, 
daB Muskelreceptoren wahrend der Dehnung des betref£enden Muskels viele 
Minuten lange erregt bleiben, so daB der Ubergang eines phasischen Reflexes 
zu einer tonischen Raltung wohl in erster Linie auf sekundare propriozeptive 
Impulse zmuckzufUhren sein durfte; "die Raltung folgt der Bewegung wie ein 
Scha tten" . 

III. Die zeitliche Koordination der Reflexe. 
1. Der Reflexnachschub (Recruitment). 

Wenn wir von Augenblicken gtoBter Gefahr absehen, so innervieren wir 
bei unseren Bewegungen nie alle Fasern einer Muskelgruppe, und auch von 
jenen motorischen Einheiten, die wir zur Erreichung eines Zieles jeweils inner
vieren, treten zunachst nur wenige, und erst allmahlich immer mehr und mehr 
in Aktion. Die gleiche Beobachtung konnen wir bei Reflexen machen und hier 
laBt sich auch das Tempo des Anklingens der Innervation in der Weise fest
stellen, daB wir den allmahlichen Anstieg eines Reflextetanus vergleichen mit 
dem steilen Anstieg eines vom motorischen N erven aus ausgelOsten Tetanus, 
bei dem ja aIle erregten motorischen Einheiten gleichzeitig erregt werden. SHER
RINGTON hat fiir das allmahliche In-Aktion.treten der an einem Reflex beteiligten 
motorischen Einheiten den Ausdruck "recruitment" gewahlt (Verstarkung einer 
Truppe, Aushebung neuer Rekruten) fUr den wir kein ebenso pragnantes Wort 
haben. Am ehesten scheint mir "Reflexnachschub" seinen Sinn wiederzugeben. 

Es gibt aber auch Reflexe, bei denen der Anstieg fast oder ebenso steil vet
lauft wie bei einem motorischen Tetanus. Ein Beipsiel hierfur bietet der nozi
zeptive Beugereflex, bei dem es ja darauf ankommt, die Extremitat mi:iglichst 
rasch aus der Gefahrenzone zu bringen. Solche Reflexe werden heute nach 
SHERRINGTONS Vorschlag vielfach als Reflexe vom "d'embIee-Typus" bezeichnet, 
also als pli:itzlich, auf einmal anspringende Reflexe. Dieser Typus scheint 
speziell fur viele nozizeptive Reflexe charakteristisch zu sein; so finden wir ihn 
bei den verschiedenartigsten durch taktile Reize ausli:isbaren Ohrmuschel
reflexen der Katze, beim Zungen-Kieferreflex, beim BIinzelreflex und auch bei 
den ihrem Sinne nach auch als nozizeptiv anzusehenden Sehnenreflexen. 

1m Reflexnachschub au Bert sich die einfachste Koordination der Elementar
reflexe. Der Nachschub erfolgt um so langsamer, je schwacher und je weniger 
frequent die auslOsenden Reize sind, je langsamer also die zentrale Summation 
eine motorische Einheit nach der anderen in Erregung versetzt und je lang
samer dementsprechend auch neue propriozeptive Reflexbogen in Aktion treten. 
Vollkommen analog zum Reflexnachschub sieht man bei entsprechend gewahlten 
hemmenden Reizen oft ein ganz allmahliches Absinken des Reflextetanus, also 
sozusagen eine allmahliche Demobilisierung der motorischen Einheiten, ein 
"derecruitment" oder ein "Remmungsrecruitment". Eine groBe Rolle spielen 
bei diesem zeitlichen Protrahieren des Reflexan- und -abstieges auch die Ver
kiirzungs- und Verlangerungsreaktionen, jene eigentumlichen, dem "plastischen 
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Tonus" zugrullde liegendell propriozeptiven Kontraktionen bzw. Hemmungen 
bei passiver Annaherung oder Entfernung der Ansatzpunkte eines Muskels. 

Wie groB die Rolle ist, die der propriozeptiven Reflexkomponente bei dem 
allmahlichen Reflexnachschub zufallt, geht aus einem Vergleich des Anstieges 
des gekreuzten Streckreflexes an einem normalen und einem desafferentierten 
Muskel hervor; wahrend normalerweise die Reflexkontraktion eines Vastus 
durch viele Sekunden hindurch ansteigt, erreicht sie an einem seiner sensiblen 
Innervation beraubten Muskel 90% der Maximalspannung schon nach einer 
Zeit (z. B. 200 a), die nur wenig langer ist als die entsprechende Anstiegszeit 
bei der faradischen Reizung des motorischen Nerven (160 a). Am desafferen
tierten Muskel (ebenso wie in der Strychninvergiftung) zeigt also auch der 
gekreuzte Streckreflex den d'embIee-Typus [LIDDELL und SHERRINGTON, 1923 (2). 

2. Nachentladung. 
So wie bei den meisten Reflexen das Kontraktionsmaximum nur allmahlich 

erreicht wird, so sinken sie normalerweise auch nur langsam wieder abo Es 
hangt dies damit zusammen, daB das Reflexzentrum auch nach Beendigung 
eines Reizes noch eine Zeitlang weiter Impulse in eine allmahlich abnehmende 
Zahl von motorischen Einheiten entsendet ("Nachentladung"). Die Dauer der 
Nachentladung ist bei ktinstlich ausgelosten Reflexen zum Teil von der Reiz
dauer abhangig. So erreicht sie Z. B. beim Beinhebere£lex des Frosches ihr 
Maximum nach einer Reizdauer von 1-2 Sekunden, urn dann, wohl infolge 
einer zentralen Ermtidung, allmahlich wieder abzunehmen (PLATTNER, 1921). 
Beim ipsilateralen Beugereflex der Katze kann aber die Nachentladung auch 
nach einem afferenten Einzelreiz bis tiber 0,1 Sekunden lang anhalten. Besonders 
lang andauernde Nachentladungen zeigt der gekreuzte Streckreflex. Die Nach
entladung kommt nicht nur, wie man zunachst annehmen konnte, durch An
dauern einer propriozeptiven, vom Muskel selbst ausgeli:isten reflektorischen 
Erregung zustande, denn wir finden sie auch - wenn auch abgeschwacht -
an desafferentierten Muskeln [FULTON und LIDDELL, 1925 (I)). 

Die Nachentladung setzt sozusagen schon wahrend der Re£lexreizung selbst 
ein. Dies laBt sich leicht an den Aktionsstromen eines re£lektorisch erregten 
Muskels verfolgen: Losen wir Z. B. einen Beugereflex mit einer faradischen 
Reizung von 50 Reizen in der Sekunde aus, so zeigen die Aktionsstrome des 
Muskels zwar diesen ,,50"er-Rhythmus durch groBere Zacken an, zwischen 
diesen "primaren Wellen" treten aber kleinere, unregelmaBige, in den einzelnen 
motorischen Einheiten nicht synchrone Aktionsstromzacken ("sekundare 
Wellen") auf, die den Nachentladungen der Vorderhornzellen entsprechen. 
In Abb. 9 ist die Spannungs- (M) und die Aktionsstromkurve (E) eines reflek
torisch erregten Kniestreckers der Katze wiedergegeben. Wir sehen die relativ 
starkeren primaren Wellen im Elektrogramm und sehen, daB ihnen auch in der 
Spannungskurve wahrend des Reflexanstieges einzelne Erhebungen entsprechen, 
daB also die isometrischen Reflexzuckungen bei dieser Reizfrequenz (14 pro 
Sekunde) noch nicht zu einem glatten Tetanus verschmolzen sind. 

Bei der Erscheinung der Nachentladung spielen sicher verschiedene Faktoren 
eine Rolle. Zunachst ware die Frage zu beantworten, ob die Erregung bei der 
N achentladung von den Vorderhornzellen oder von einer weiter zentral gelegenen 
Stelle des Reflexbogens ihren Ausgang nimmt. Eine wahrend einer Nachent
ladung in die V orderhornzelle geschickte antidrome ErregungsweUe steUt das 
betreffende Neuron fUr eine Zeit von etwa 20-60 a still; dann beginnen die 
spontanen NachentladungsweUen von neuem. Da diese Zeit der Ruhe viel 
langer ist als das durch eine antidrome WeUe in der VorderhornzeUe gesetzte 
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Refraktarstadium (lO a), so miissen wir annehmen, daB die antidrome Welle 
den "zentralen Erregungszustand" der Vorderhornzelle aufhebt, imd daB die 
N achentladungen erst wieder beginnen, wenn dieser zentrale Erregungszustand 
durch neue, der Vorderhornzelle zuflieBende Erregungswellen wieder eine gewisse 
Rohe erreicht hat [DENNY BROWN, 1929, ECCLES und SHERRINGTON, 1931 (5)]. 
Nach dieser -Uberlegung ware also die Nachentladung zuriickzufiihren auf einen 
iiberdauernden Erregungszustand in irgendeinem Zwischenneuron, von dem die 
Vorderhornzellen rhythmische Impulse erhalten. 

Es ist auch die Ansicht geauBert worden, daB die Nachentladung dadurch zustande 
kame, daB die afferenten Impulse intrazentral auBer auf dem direkten Wege auch noch auf 
weiten Umwegen, also mit einer starken Verspiitung, zu den Vorderhornzellen gelangten 
(FORBES, 1922). Wir sehen, daB im desafferentierten Quadriceps die Nachentladung bei 
dem gekreuzten Streckreflex bis iiber 5 Sekunden lang anhalten kann; eine so lange dauernde 
intrazentrale Verzogerung der Erregungswellen konnen wir wohl kam annehmen (FULTON, 
1926). Den Vorstellungen von 
FORBES nahert sich auch die An. !» 2 
nahme, daB eine Erregungswelle ~ 
innerhalb einer Gruppe motorischer ;;, 1 
Ganglienzellen ahnlich "kreisen" ~ 
kann, wie dies z. B. von DE BOER lii 
fiir die Erregungswelle im flimmern· ~ O.J..!:l.N,--r~~~,",-.M...J'"l....J"I.-,",L-r1.......t""L...l""L..J""L-.J~n.....J 
den Herzen angenommen wird, und ,~H;--'---L. __ -'---L._-'----1._...l---L_-'----.J~..J 
daB die lange Dauer der Nachent· Z ----3>0-

ladung von Reflexen so erklart Abb. 9. Prim1i.re und sekundare Wellen im Elektrogramm 
werden konnte (RANSON und HIN. (E) eines refiektorisch 14mal in der Sekunde erregten Knie· 

streckers. Die prima.ren Wellen sind durch Punkte markiert. 
SEY, 1930). Zeitmarken(Z) = 0,1 Sek. [Nach LIDDELL u. SHERRINGTON, 

Eine sehr wesentliche Rolle 1923 (1).] 

spielen in vielen Fallen bei der 
Nachentladung neue, propriozeptive Reflexentladungen, die bei der passiven 
Dehnung des erschlaffenden Muskels von seinen eigenen Receptoren ausgelost 
werden ("Dehnungsreflexe"). Eine schade Trennung der eigentlichen zen· 
tralen Nachentladungen von einem solchen gleichzeitig auftretenden Dehnungs
reflex ist nur durch Desaf£erentierung des im Reflex gepriiften Muskels moglich; 
oft geht die eigentliche Nachentladung flieBend in eine solche propriozeptive 
reflektorische Nachwirkung iiber, so daB diese beiden nicht voneinander zu 
trennen sind. Gerade beim gekreuzten Streckreflex ist die auffallend lange 
Nachwirkung zum groBen Teil auf dieses Ineinanderiibergehen der Nach
entladung und des Dehnungsreflexes zuriickzufiihren. 

3. Die Riickprallkontraktion (Rebound). 

Auch nach AbschluB einer hemmenden Reizung sieht man mitunter, daB 
die Remmung nur allmahlich wieder zuriickgeht, also eine Art hemmender 
N achentladung. Oft beobachtet man aber ein gerade entgegengesetztes Verhalten, 
namlich nach einer relativ langen Latenzzeit das Auftreten einer besonders 
kraftigen tetanischen, allmahlich abklingenden Kontraktion nach Wegfall der 
hemmenden Reize. Wir bezeichnen diese Kontraktion a.Is "RiickpraUkontrak
tion" (Rebound). Sie ist besonders haufig nach der Remmung des Streck
reflexes zu beobachten. Ihre Starke ist aber bei verschiedenen Praparaten 
verschieden; oft fehlt sie auch vollkommen. Sie ist sowohl bei spinalen wie auch 
decerebrierten Tieren und auch an desafferentierten Muskeln zu beobachten; 
die vorangehende hemmende Reizung muB relativ kraftig sein und darf nicht 
allzu lange fortgesetzt werden (SHERRINGTON, 1906). Meist geht die Riickprall
kontraktion nach einer Remmung mit einer ausgesprochenen Erschlaffung der 
zuvor erregt gewesenen Antagonisten einher ("Remmungsriickprall", inhibitory 
rebound). 

Handbllch der Neurologie. II. 8 
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Dies ist aber nicht die einzige Form, in der eine Riickprallerregung beob
achtet wird: es kann sich eine Riickprallkontraktion auch an einen schwachen 
Reflextetanus anschlieBen, und ebenso kann nach einer schwachen Hemmung 
die RiickpraIlerregung in Form einer weiteren Verstarkung dieser Hemmung, 
also in Form einer "Riickprallerschlaffung" auftreten [GRAHAM BROWN, 1911 (1)]. 

Fast aIle Untersuchungen iiber die Riickprall.Phanomene sind an Reflexen ausgefiihrt 
worden, die durch Reizung von Nervenstiimmen ausgeliist wurden. Bei Reizung mittels 
adiiquater Reize sieht man diese Erscheinung auBerst selten. Der einzige mir bekannte 
Fall ist der Kieferoffnungsreflex bei der decerebrierten Katze: bei einem breitfliichigen, 
leichten Druck gegen den Oberkiefer kontrahiert sich reflektorisch der M. digastricus, 
wahrend die Masseteren und Temporales erschlaffen. Sobald nun der Druck aufhOrt, erfolgt 
eine kriiftige Riickprallkontraktion der KieferschlieBer, ein BiB (BREMER, 1923). DaB 
Riickprallerregungen auch bei der normalen Innervation eine Rolle spielen konnen, zeigt 
die Tatsache, daB sie auch bei Willkiirkontraktionen zu beobachten sind (H. E. HERING, 
1895, RIEGER, ISSERLIN). 

SHERRINGTON (1911) hat die Riickprallkontraktionen in die Gruppe jener 
Erscheinungen eingereiht, die auf eine Steigerung der Erregbarkeit zuvor 
gehemmter Zentren hinweisen ("sukzeBsive Induktion"). So faIlt z. B. der 
gekreuzte Streckreflex nach einer vorangehenden nicht zu starken Hemmung 
starker aus als sonst, der Beugereflex erniedrigt also durch seine die Strecker 
hemmende Komponente die SchweIle fiir einen folgenden Streckreflex. Ich 
glaube, daB in der Tat FaIle, wie der oben erwahnte aktive Bil3 nach einer vorher
gehenden Masseter- und Temporalishemmung als sukzessive Induktion zu 
deuten sind. Auch auf Analogien zwischen den Riickprallerscheinungen und den 
negativen optischen Nachbildern hat SHERRINGTON hingewiesen, und er hat im 
AnschluB an HERINGS Theorie vom Gleichgewicht zwischen assimilatorischen 
und dissimilatorischen Vorgangen die spontane Entladung und die -obererregbar
keit eines zuvor gehemmten Zentrums als Ausdruck einer "Stauung" von 
Energie in dem gehemmten Zentrum gedeutet (gewissermaBen als sukzessiven 
"spinalen Kontrast"). Dies wiirde die ;Beobachtung erklaren, daB ein Reflex
zentrum in der Ruhe oft viel weniger erregbar ist als nach einer hemmenden 
Reizung. 

Mit SHERRINGTONS Theorie war die Tatsache schwer vereinbar, daB oft 
starke RiickpraIlkontraktionen auftreten nach Hemmungen, die nur einen 
Bruchteil einer Sekunde dauerten, wahrend sie nach langer dauernden Hem
mungen fehlen konnen [SHERRINGTON, 1908 (5)]. Daher miissen wir wohl die 
gesteigerte Erregung eines Zentrums nach Ablauf (ja schon wahrend) einer 
langer dauernden Hemmung prinzipiell von der Riickprallkontraktion nach 
kurzer Hemmung trennen (FORBES, DAVIS und LAMBERT). FORBES und seine 
Mitarbeiter stellen sich vor, daB z. B. die Riickprallkontraktion nach einem 
gekreuzten Streckreflex durch Reizung des Ischiadicus in folgender Weise zu 
erklaren sei: 1m Ischiadicus laufen sowohl reflexhemmende als auch -erregende 
Fasern fUr den gekreuzten Quadriceps; wahrend der Reizung des N erven 
kommt nur die hemmende, nach Wegfall der Reizung aber ihre langer iiber
dauernde erregende Komponente zum Vorschein [FORBES, 1912 (1)], sowie 
etwa wahrend einer gleichzeitigen Reizung von Vagus und Accelerans die Herz
tatigkeit gehemmt, nach SchluB der Reizung aber oft gefordert wird. Auch 
SHERRINGTON, der schon friiher ahnliche Vorstellungen entwickelt hatte (SHER
RINGTON und SOWTON, 1911), schlieBt sich heute dieser Auffassung der Riick
prallkontraktion an. Fiir ihre Richtigkeit spricht die Beobachtung, daB die 
Hemmungsfasern in der Regel eine andere Chronaxie zeigen als die den Rebound 
ausli:isenden (BRUCKE, Hou und KRANNICH). Wahrscheinlich haben wir es 
bei diesen im Tierexperiment bei der Reizung von Nervenstammen beobachteten 
extremen Formen des Wettstreites von erregenden und hemmenden Impulsen 
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mit Vorgangen zu tun, die bei der norma!en Muskelinnervation im Gegensatz 
zur sukzessiven Induktion keine Rolle spielen. 

4. Rhythmische Reflexe. 
Yom Standpunkt der klassischen Schaltungslehre aus gesehen, konnen 

wir fast das ganze motorische Verhalten eines Tieres als eine Reihe fortlaufcnd 
einander erganzender, ineinander iibergehender und einander ablOsender Re£lexe 
betrachten. Wir miissen uns dabei gegenwartig halten, daB im Wachzustand 
standig zahllose Haut- und Tiefenreceptoren in wechselnd starker Erregung sind, 
daB also das Riickenmark andauernd von afferenten Wellen verschiedenster 
Herkunft und von verschiedener Frequenz "bombardiert" wird, deren Zu
sammenspiel in erster Linie mitbestimmend ist £iir die Haltung des Tierkorpers 
und fiir das Auftreten seiner wechselnden Bewegungsfolgen. 

In vielen Fallen, so bei der Lokomotion, beim Atmen, Kauen, Kratzen usw., 
kehren bestimmte Bewegungskomplexe in einem meist recht konstanten Rhyth
mus wieder. Wir werden im folgenden noch zu erortern haben, daB wir in solchen 
Fallen nicht ohne weiteres von einem Reflexrhythmus sprechen konnen, weil 
das Riickenmark auch ohne aIle afferenten Impulse "automatisch" Muskel
gruppen in rhythmische Tatigkeit versetzen kann. Moglicherweise spielen bei 
allen rhythmischen Bewegungsvorgangen normaler Tiere einerseits eine zentrale 
Automatie, andererseits reflektorische Regulationsvorgange eine Rolle, wie 
dies zuerst fiir die Atembewegungen von HERING und BREUER erkannt worden 
ist, und es taucht die Frage auf, wieweit in den einzelnen Fallen die automatische, 
wieweit die rein re£lektorische Komponente reicht. 

Ein relativ einfacher Fall scheint bei den schon erwahnten rhythmisch 
wiederkehrenden BeiBbewegungen decerebrierter Katzen vorzuliegen (SHER
RINGTON, 1917, BREMER, 1923): wirkt ein schwacher mechanischer Reiz auf 
den harten Gaumen oder auf das Zahn£leisch ein, so tritt der kraftige Kiefer
offnungsreflex auf, der von einer Riickprallkontraktion abgelOst wird, die so 
kraftig ist, daB die Zahne hOrbar aufeinander schlagen; dieser KieferschluB 
lOst neuerdings den Offnungsreflex aus us£. So kommt eine Reihe rasch auf
einanderfolgender Bisse zustande, ahnlich, wie wenn ein Raubtier mehrmals 
nacheinander rasch zubeiBt, um sich eine Beute zu sichern. Dieses ZubeiBen 
beim Erfassen der Beute ist natiirlich kein reiner Reflexakt, aber es liegt hier, 
wie wir dies bei nervosen Leistungen so oft sehen, einer instinktiv ausgelOsten 
komplizierten Handlung des Tieres ein Ahnliches leistender primitiver Mecha
nismus zugrunde. 

Eine solche rein periphere Ursache rhythmischer Vorgange, also eine regel
maBige "Wiederreizung" diirfte wohl nur in seltenen Fallen zu beobachten sein. 
Man sieht bei narkotisierten oder decerebrierten Katzen oft ein rhythmisches 
Hin- und Herbewegen eines verschieden langen Stiickes der Schweifspitze; 
nun wissen wir aus den klassischen Versuchen von MAGNUS, 1909 (2), daB der 
gleiche Reiz je nach der Lage des Schweifes verschiedene Bewegungen auslOsen 
kann, und daB sich dabei immer die jeweils gedehnten Muskeln kontrahieren. 
Es ware also denkbar, daB dem Schweifwedeln ein Mechanismus zugrunde liegt, 
der auf einer regelmaBig wechselnden Umschaltung durch jede einzelne Ab
duktion des Schweifes beruht. 

BAGLIONI (1900 und 1903) hielt urspriinglich auch die Phasik der Strychnintetani fur 
die Folge dauernder reflektorischer Wiedererregungen der Reflexzentren von der Peripherie 
her, bis BOURDON SANDERSON, BUOHANAN, 1902 (I), (2) und HENKEL (1913) ihre rein 
zentrale Genese durch den Nachweis sicherstellten, daB diese Phasik auch nach der Des
afferentierung des Tieres zu beobachten ist. Auch der rhythmisch alternierende Wisch
reflex des Frosches hat sich als unabhangig von sekundaren, speziell von propriozeptiven 
Impulsen erwiesen (W AOHHOLDER, 1922). 

8* 
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Beim wiederholten BeiI3reflex lOst automatisch die eine Phase des Reflexes 
immer wieder die zweite aus. Wir bezeichnen solche Re£lexe als "doppelphasisch". 
Es ist dies gewisseI'maBen der einfachste Fall der sogenannten Kettenreflexe 
(LOEB), bei denen innerhalb einer Serie verschiedener Reflexe jeder einzelne 
die Bedingungen £iir das Auftreten des nachsten setzt. Solche Kettenreflexe 
spielen neben der zentralen Automatie sicher eine groBe Rolle bei den ver
schiedenen Arten der Lokomotion des Tierk6rpers und bei der "Lokomotion" der 
Ingesta (Schluckakt, Peristaltik, Kotentleerung). 

Ein ahnliches, aber komplizierteres rhythmisches Spiel von Antagonisten 
und Agonisten sehen wir bei dem bekannten Kratzreflex des spinalen Hundes, 
den SHERRINGTON eingehend untersucht hat. Auch hier handelt es sich nicht 
urn einen automatischen spinalen Rhythmus, denn der Reflex tritt nur ein bei 
Reizung der Hautreceptoren am Hals, an der Brust odeI' an der Flanke; aber 
nach dieser Einleitung des Reflexes werden die einzelnen Beuge- und Streck
bewegungen des Hinterbeines nicht wie beim BeiBreflex durch immer neu 
gesetzte Reize, sondern durch den dauernden Hautreiz ausgelOst. Die Rhythmik 
des Kratzreflexes beruht auch nicht etwa auf einer immer erneuten Reizung 
der Muskelreceptoren, denn die Desa££erentierung des kratzenden Beines andert 
den Reflexrhythmus gar nicht. Wohl aber sind die propriozeptiven Muskel
erregungen dazu n6tig, daB das kratzende Bein die gereizte Hautstelle richtig 
erreicht; das desa££erentierte Bein kratzt zwar im normalen Rhythmus, aber 
es kratzt ataktisch. Hier liegt also im Gegensatz zum BeiBreflex eine zentral 
bedingte Rhythmik in der Beantwortung eines Dauerreizes vor. Neben den 
rhythmischen Beuge- und Streckbewegungen des Hinterbeines sind aber am 
Kratzreflex auch noch tonische Kontraktionen anderer Muskeln beteiligt: 
neben einem gewissen Haltungstonus des kratzenden Beines selbst werden 
Rumpf und Hals nach der gereizten Seite konkav gebogen und auch der Kopf 
wird dementsprechend gedreht. 1m ganzen beteiligen sich nach SHERRINGTON 
(1932) 36 Muskeln an diesem Reflex. Die Kratzbewegungen wiederholen sich 
mit einer Frequenz von etwa 4 pro Sekunde. Diese Rhythmik in der re£lektori
schen Beantwortung einesDauerreizes hat SHERRINGTON, in Analogie zu der 
iiblichen Deutung der Rhythmik des Herzschlages, durch die Annahme eines 
zentralen Refraktarstadiums zu erklaren gesucht. Jede einzelne Kratzbewegung 
miiBte dann einem zentralen Einzelerregungsakt entsprechen, dem ein Refraktar
stadium folgt, mit dessen Ablauf die Re£lexerregbarkeit erst wieder soweit 
ansteigt, daB der dauernd anhaltende Hautreiz eine neue Kratzbewegung aus
lnsen kann. 

Nach GRAHAM BROWN, 19B (1) soll bei narkotisierten Meerschweinchen der Kratz
reflex nicht durch rhythmische Kontraktionen der Strecker zustande kommen, sondern 
durch rhythmisch wiederkehrende kurze Hemmungen der tonisch kontrahierten Beuger. 

Ein drittes Beispiel, das eine noch weitergehende Unabhangigkeit des Rhyth
mus von peripheren Reizen zeigt, Hnden wir in den Lokomotionsbewegungen. 
Auch nach der Durchschneidung def dorsalen Wurzeln, also nach Ausschaltung 
aller extero- und propriozeptiven Erregungen, zeigt ein spinaler Hund, wenn 
man das Hintertier frei hangen laBt, alternierende Laufbewegungen der Hinter
beine. Es besteht also eine Automatie del' spinalen Lokomotionszentren, ahnlich 
der Automatie des bulbaren Atemzentrums. Aber so wie normalerweise der Atem
rhyhtmus mit von Re£lexen geregelt wird, so wirken auch bei der Lokomotion 
neben der automatisch wiederkehrenden Folge del' Extremitatenbewegungen 
zahllose verschiedenartige Re£lexe mit, urn die Geh- oder Laufbewegungen den 
jeweiligen Verhaltnissen des Bodens, des Tieres selbst und seiner Umwelt sinn
voll anzupassen. So laBt sich Z. B. bei spinalen odeI' decerebrierten Katzen 
und Hunden durch leichtenDruck gegen die Sohlenhaut eine kurze kraftige 
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Streckkontraktion "der Strecksto13" (extensor thrust) auslOsen, ein Hautreflex, 
der wahrscheinlich eine Rolle beim Galopp spielt, da er meist an beiden Hinter
pfoten zugleich auftritt (SHERRINGTON, 1910). 1m iibrigen scheinen aber fast 
alle die Lokomotion regulierenden Reflexe propriozeptiv zu sein; wenn man 
namlich bei Katzen an allen 4 Pfoten die Hautnerven durchschneidet, so daB die 
Fu13e sensibel vollkommen entnervt sind, so sieht man, daB diese Tiere nach 
der Operation fast genau so geschickt gehen und laufen wie normale; nur selten 
treten sie versehentlich auf die Oberseite der Zehen au£. SHERRINGTON (1932) 
gibt an, da13 solche Katzen ohne zu zogern und ohne zu stolpern rasch iiber die 
Sprossen einer langen horizontal liegenden Leiter gehen. 

Wird wii.hrend eines rhythmischen Kratz- oder Laufreflexes ein anderer Reflex auf die 
hinteren Extremitaten ausgelOst, etwa ein gleichseitiger krii.ftiger Beugereflex, so kann 
dieser die rhythmischen Bewegungen unterdriicken. Ebenso kann man die Schreitbewe
gungen spinaler Tiere reflektorisch durch Unterstiitzung einer herabhangenden Hinterpfote 
zum Stillstand bringen. 

In Analogie zur Wirkung zentrifugaler vegetativer Hemmungsnerven auf 
rhythmische Reaktionen der Eingeweidemuskulatur (Herz, Darm usw.) konnen 
a£ferente hemmende Impulse auch die Frequenz der vom Zentrum ausgesandten 
Erregungswellen herabsetzen. Nach der Terminologie der vagalen Herzwir
kungen hatten die zentripetalen Hemmungsfasern also auch eine "negativ 
chronotrope" Wirkung. 

Weitaus der groBte Teil aller Re£Iexe, die wir an den Extremitaten beob
achten, la13t eine Beziehung zur Lokomotion erkennen. Wir mussen aber dabei 
bedenken, daB wir diese Re£Iexe fast immer unter abnormen Bedingungen, 
meist an schwerverstiimmelten Tieren untersuchen, so daB wir nicht immer 
sicher sagen konnen, welche Rolle sie im biologischen Verhalten des Tieres 
spielen. Wir wissen ja auch aus der menschlichen Pathologie, da13 nach Schiidi
gungen hoherer Teile des Zentralnervensystems Re£Iexe auftreten konnen, die 
wir bei Gesunden nicht beobachten, die also normalerweise wohl gehemmt 
oder durch kompliziertere nervose Mechanismen uberlagert sind. 

Fiir "alternierende" Reflexe, wie den Lauf- oder Kratzre£Iex ist es charakte
ristisch, daB die eine Phase der Bewegung allmiihlich in die entgegengesetzte 
iibergeht, und daB der Wendepunkt der Phasen, also der "Obergang der Tatigkeit 
der Protagonisten in die Kontraktion der Antagonisten in allen Muskeln gleich
zeitig auftritt. Auch dies hangt sicher damit zusammen, daB diese Rhythmik 
eben zentral bedingt ist. Es liegt der Gedanke nahe, da13 ihr trage rhythmische 
intrazentrale Vorgange zugrunde liegen, die gleichzeitig auf das ganze groBe 
motorische Kerngebiet der jeweils an einer Reflexphase beteiligten Muskeln 
einwirken. Solche intrazentrale Vorgi1nge stellen wir uns heute gerne als ganz 
trage ablaufende "Erregungswellen" vor; sie waren dann prinzipiell den Wellen 
in anderen erregbaren Organen (Nerven, Muskeln) gleichzusetzen, nur daB sie 
auBerordentlich langsam verliefen, ahnlich wie z. B. Erregungswellen in der 
glatten Muskulatur oder wohl auch manchmal in den Zentren des vegetativen 
Nervensystems. Solche trage "primare zentrale Wellen" (BRUCKE, 1930) habe 
ich fiir eine Reihe periodisch wiederkehrender zentralnervoser Vorgange an
genommen. Seither ist die Existenz solcher trager, vorlaufig nicht weiter analy
sierbarer Vorgange im Zentralnervensystem von ADRIAN und BUYTENDIJK 
am isolierten Atemzentrum des Goldfisches aus den sie begleitenden Aktions
stromen direkt nachgewiesen worden. Auch SHERRINGTON (1932) nimmt als 
funktionelle Grundlage fiir die rhythmischen spinalen Re£lexe zentrale, trage 
"Depolarisationswellen" an. 

Dieser zentrale rhythmische Vorgang kann "spontan", d. h. ohne zu
nachst noch nachweisbare Reize auftreten. Er kann aber auch durch direkte 
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Reizungen des Riickenmarkes ausgelOst werden. Reizt man bei einer Katze am 
caudalen Querschnitt des durchschnittenen Riickenmarkes einen Seitenstrang, 
so tritt in einer oder auch in beiden hinteren Extremitaten der Kratz- oder 
Laufre£lex auf (ROAF und SHERRINGTON). Die Reaktion beginnt mit einer 
Beugung des gleichseitigen Beines, wahrend das andere gestreckt wird. Ver
starkung der Reize laBt die Bewegungen krii.£tiger und den Rhythmus frequenter 
werden. Besonders kraftig werden die Laufbewegungen bei gleichzeitiger "kon
kurrierender" Reizung beider Seitenstrange. Aber auch in diesem FaIle bleibt 
die Phasendifferenz zwischen den Bewegungen des rechten und linken Hinter
beines erhalten. Nur bei ganz starker Reizung konnen die rhythmischen Bewe
gungen in beiden Beinen synchron werden: tJbergang von Trab- zum Galopp
rhythmus. Wahrscheinlich sind auch die so oft zu beobachtenden "spontanen" 
Laufbewegungen decerebrierter Katzen auf Reize zuriickzufiihren, die von der 
cerebralen Schnittflache ihren Ausgang nehmen. Aber auch durch afferente 
Erregungen, also reflektorisch, kann der zentrale, rhythmische Erregungs
prozeB ausgelOst werden. Hierzu eignet sich besonders die gleichzeitige, ent
sprechend abgestufte Reizung zweier auf die Lokomotionszentren einerseits 
erregend, andererseits hemmend wirkender afferenter Nerven, also z. B. des 
rechten und des linken zentralen Ischiadicusstumpfes oder anderer symme
trischer Nerven [GRAHAM BROWN, 1912 (2), FORBES, 1912 (2)]. Propriozeptive 
Erregungen von den rhythmisch sich kontrahierenden und erschlaffenden 
Muskeln aus spielen hierbei keine Rolle, denn diese Laufbewegungen treten, 
ebenso wie jene bei Reizung der Seitenstrange, auch an desafferentierten Extremi
taten auf [SHERRINGTON, 1913 (12)]. 

Als ein giinstiges Versuchsobjekt zum Studium der rhythmischen Lauf
bewegungen haben sich Katzen in Athernarkose erwiesen, die vorher wiederholt 
lange dauernde Ather- oder Alkoholnarkosen iiberstanden hatten (EBBECKE). 
Solche Tiere zeigen spontan oder auf irgendeinen mechanischen Dauerreiz 
hin lange andauernde, regelmaBige, rhythmische Lokomotionsre£lexe. EBBECKE 
nimmt an, daB die Katzen durch die chronische Ather- oder Alkoholwirkung 
gewissermaBen eine Anpassung an die temporare Ausschaltung der cerebralen 
Mechanismen erfahren, so daB sie sich also dann etwa wie "chronisch spinale 
Tiere" (langere Zeit nach der Riickenmarksdurchschneidung) verhalten. Ab
kiihlung erhOht bei narkotisierten Katzen die Reflexerregbarkeit. Bei dem in 
solchen Fallen zu beobachtenden Kaltetremor oder Kalteklonus bewegen sich 
die Extremitaten rechts und links synchron und in gleicher Phase, also nicht 
alternierend wie bei den Laufbewegungen. Der feinschlagige Kalterhythmus 
kann sich mit dem Laufrhythmus kombinieren, "wie etwa ein Oberton mit 
dem Grundton". 

An spinalen Amphibien sind koordinierte Schreitre£lexe nur unter ganz 
bestimmten Versuchsbedingungen zu beobachten, wie z. B. dann, wenn man die 
Hinterpfoten des Praparates passiv iiber eine horizontale Flache hinweggleiten 
laBt (LANDE). 

Auch bei den Lokomotionsreflexen werden natiirlich Protagonisten und 
Antagonisten reziprok innerviert, so daB also einer rhythmischen Kontraktion 
und Erschlaffung der einen eine phasengleiche Erschlaffung und Kontraktion 
der anderen entspricht. Wir haben es also mit einem Doppelrhythmus oder nach 
GRAHAM BROWNS Theorie mit der Rhythmik zweier gekoppelter Halbzentren 
zu tun. 

Auf dieser Beteiligung der Antagonisten hat GRAHAM BROWN (1912 und 
1916) seine Theorie solcher phasischer Reflexe aufgebaut. Er nimmt an, daB 
zunachst eines der beiden Halbzentren, sagen wir z. B. das Beugerzentrum, 
in Erregung gerate, und daB es dabei das andere Halbzentrum, das Strecker-
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zentrum, hemme; infolge eines Ermiidungsprozesses nimmt dann die Erregung 
des Beugerzentrums und mit ihr auch die Hemmung des Streckerzentrums 
solange ab, bis es schlieBlich durch einen Rebound zu einer Erregung des Strecker
zentrums kommt, die ihrerseits wieder zu einer Hemmung des Beugerzentrums 
fiihrt. Dann beginnt das Spiel mit vertauschten Rollen von neuem. Die wesent
lichen Faktoren fiir das Auftreten solcher phasischer Reflexe waren also nach 
dieser Theorie einerseits eine relativ friih einsetzende Ermiidung, andererseits 
die zentrale Riickprallerregung. Diese beiden Faktoren konnen aber nur dann 
in diesem Sinne wirken, wenn beide Halbzentren annahernd gleich erregbar 
sind und jedesmal etwa gleich stark erregt werden. GRAHAM BROWN sieht 
deshalb auch eine Stiitze seiner Theorie in der erwahnten Beobachtung, daB 
phasische Re£lexe bei gleichzeitiger, entsprechend abgestufter Reizung zweier 
antagonistischer afferenter Nerven auftreten. 

SHERRINGTON, 1913 (10), deutet die phasischen reziproken Vastocrureus
kontraktionen (Schreitbewegungen) bei simultaner, schwacher Reizung zweier 
symmetrischer afferenter Nerven als ein alternierendes Oberwiegen der erre
genden und hemmenden Impulse, die von je einem der beiden sensiblen Nerven 
ausgehen, und er vergleicht diese Erscheinung mit dem Wettstreit der Konturen 
bei der binokularen Verschmelzung verschiedener Bilder [SHERRINGTON, 1913 (II)]. 

SHERRINGTON und seine SchUler haben ihre grundlegenden Versuche vor 
allem an den Reflexen der hinteren Extremitiiten der Katze angestellt, und 
diese Reflexe wurden seither ganz allgemein fUr Versuchszwecke verwendet. 
Es hat sich aber gezeigt, daB die Reflexe der vorderen Extremitaten in ihrem 
Verlaufe, in Rebound, Reziprozitat us£. im allgemeinen aIle jene Merkmale 
zeigen, die von den Reflexen der hinteren Extremitaten her bekannt sind 
(MILLER). 

Relativ wenig untersucht ist die Wechselbeziehung zwischen den Re£lexen 
der hinteren und vorderen Extremitaten. SPIEGEL und WORMS haben an 
decerebrierten Katzen bei Reizung eines zentralen Ischiadicus eine Rotation 
des Rumpfes und der Vorderpfoten nach der Gegenseite beschrieben, ein Reflex, 
den man bei krii.ftigen Reizungen haufig zu sehen bekommt. Er kann sowohl 
durch Hautreize als auch durch eine passive Dehnung des Quadriceps aus
gelost werden, doch ist der exterozeptive Re£lex viel leichter auslOsbar als der 
propriozeptive (KUROSAWA). 

Biegt man gegen den Widerstand des Quadriceps bei einer decerebrierten 
Katze das Hinterbein im Kniegelenk kraftig ab, so beobachtet man eine Reihe 
von Re£lexen (PI-SuN-ER und FULTON): 1. Eine Streckung der kontralateralen 
Hinterpfote (PHILLIPSON), 2. eine Streckung des gleichseitigen Vorderbeines 
und 3. eine Beugung des Vorderbeines der Gegenseite. Die gleichen Reaktionen 
lassen sich durch schwache faradische Reizung des Ischiadicus oder seiner 
Aste oder auch durch einen krii.ftigen Zug an der Patellarsehne sowie auch 
durch Druck auf diese Sehne auslOsen, nicht aber von den Kniebeugern aus. 
Diese Re£lexkombination steht natiirlich in inniger Beziehung zum Lokomotions
mechanismus; sie entspl'icht dem Grundprinzip bei den Schreitbewegungen der 
VierfiiBler (soweit sie nicht PaBganger sind), daB nii.mlich die Last des Tier
korpers jeweils von einer vorderen und der ungleichnamigen hinteren Extremitat 
getragen wird, und daB wahrend des Streckertonus in diesen Extremitaten die 
beiden anderen in die Beugestellung iibergehen, also sich fiir den nachsten 
Schritt vorbereiten. 

Sicher spielen bei allen rhythmischen Re£lexen die wechselnden Erregbar
keitsverhaltnisse wahrend und nach dem Ablaufe einer einzelnen Reflexphase 
eine groBe Rolle. Es seien daher im AnschluB an diese Re£lexe die "refraktare" 
und die "iibernormale Phase" nach Ablauf der Re£lexe besprochen. 
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5. Die refraktare Phase. 
Nach dem Ablauf einer Einzelerregung ist jedes Organ fiir eine kurze Zeit 

ganz unerregbar (absolutes Refraktarstadium), dann erholt es sich, d. h. seine 
Erregbarkeit steigt - wahrend des "relativen Refraktarstadiums" - wieder 
zur Norm an. Wahrend dieses relativen Refraktarstadiums sind starke Reize 
wirksam; schwachere, die fiir das normal erholte Organ iiberschwellig waren, 
sind noch unwirksam. Die Zeit, innerhalb derer zwei Einzelerregungan eines 
Organes einander folgen konnen, muB demnach immer langer sain als das absolute 
Refraktarstadium, und weil Erregungswellen wahrend des relativen Refraktar
stadiums abgeschwacht sind, so konnen zwei Wellen von normaler Starke nur 
dann nacheinander ablaufen, wenn ihr zeitliches Intervall groBer ist als die 
Summe von absolutem und relativem Refraktarstadium. 

Die refraktaren Phasen der einzelnen, einen Reflexbogen aufbauenden 
Elemente, sind meist nicht gleich lang. Bei einer exakten Bestimmung des 
"Refraktiirstadiums eines Reflexes" wiirden wir also immer nur das langste inner
halb des Reflexbogens wirksam werdenda Refraktarstadium messen. 

Bei somatischen, nicht ermiidenden Nervenfasern schwankt das absolute 
Refraktarstadium mit ihren iibrigen Eigenschaften (Faserdicke, Leitungs
geschwindigkeit usf.) etwa zwischen 1 und 3 a. Beim motorischen Frosch
nerven (160 0) dauerl es etwa 2,5 a, das relative 10 a. Ahnlich sind nach den 
Beobachtungen an Froschmuskeln die Werte fUr die Skeletmuskulatur; exakte 
Messungen an entnervten Saugetiermuskeln sind mir nicht bekannt. Ein taktiler 
Receptor der Froschhaut kann bei repetierender Reizung (Anblasen der Raut 
mit einem frequent unterbrochenen Luftstrahl) bis 300 Erregungswellen in 
seiner sensiblen Nervenfaser auftreten lassen. Demnach muB auch sein Refraktar
stadium zeitlich etwa dem der afferenten Faser entsprechen (ADRIAN, McKEEN 
OATTELL und HOAGLAND). Das gleicha gilt fiir die propriozeptiven Receptoren 
des Muskels [MATTHEWS, 1931 (1)]. Das Refraktarstadium der schmerzver
mittelnden Fasern diirfte langer sein (ADRIAN, McKEEN OATTELL und HOAG
LAND). 

Es liegt eine sehr groBe Zahl von Untersuchungen vor, das Refraktarstadium 
von Reflexzentren zu bestimmen. In den allermeisten Versuchen wurde das 
Intervall gesucht, das zwischen zwei Reizen liegen muB, damit beide von ihnen 
ausgelOsten afferenten Erregungswellen je eine Reflexzuckung hervorrufen, 
damit also eine summierte Reflexzuckung auftritt. Solche Versuche lassen sich 
natiirlich nur bei jenen Reflexen anstellen, bei denen, wie z. B. beim gleich
seitigen Beugereflex, der efferente Erregungsrhythmus den Reizrhythmus genau 
wiederspiegelt, bei denen man also mit Sicherheit damit rechnen kann, daB jede 
einzelne afferente Erregungswelle eine Einzelentladung im efferenten Schenkel 
des Reflexbogens auslOst. Die meisten dieser Versuche haben ganz auffallend 
kurze Zeiten ergeben. 

Fiir Reflexzuckungen des M. triceps femoris des Frosches bei Reizung des gleichseitigen 
zentralen Ischiadicusstumpfes fand EICHHOLTZ eine als absolutes Refraktiirstadium ange
sehene Zeit von etwa 20'; SHERRINGTON und SOWTON (1915) bestimmten das zeitliche 
Intervall, das zwischen zwei den N. peroneus und den N. popliteus treffenden Reizen liegen 
muBte, um eine summierte Reflexzuckung des M. tensor fasciae latae bei der Katze aus
zulosen. Sie fanden, daB diese Zeit langer als 0,4 und kiirzer als 1,08 0' dauert. ADRIAN und 
OLMSTEDT (1922) untersuchten bei dekapitierten Katzen das Reizintervall, das zur Er
zielung summierter Reflexzuckungen des M. tibialis ant. vom N. tibialis aus notig war; 
es schwankte bei 8 Praparaten zwischen 1,2 und 2,40'. 

Es ist sehr fraglich, ob bei diesen Versuchen iiberhaupt das "Refraktarstadium 
des Reflexbogens", also das liingste innerhalb des Reflexbogens bestehende 
Refraktarstadium gemessen worden ist, denn es bleibt bei solchen Doppel
reizversuchen als Fehlerquelle wohl immer die Moglichkeit bestehen, daB die 
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beobachteten summierten Zuckungen nicht durch Erregung del' gleichen motori
schen Einheiten zustande gekommen sind, sondern daB die zweite Zuckung als 
Antwort vorher nicht erregter Fasern auf die Summation del' beiden Reize an
zusehen ist [BREMER, 1930 (3)J. Diesel' Einwand bleibt auch fiir jene Versuche 
bestehen, in denen del' afferente Nerv maximal, d. h. in denen alle Fasern des 
Nerven von beiden Reizen erregt wurden. Das Refraktarstadium, das man bei 
solchen starken Reizen findet, ware dann jenes del' sensiblen Nerven (ECCLES, 
1931). Die Bestimmung des Refraktarstadiums auf Grund des kiirzesten Zeit
intervalles zweier eben noch getrennt wirksamer Reize muB auch deshalb bedenk
lich erscheinen, weil del' erste von beiden Reizen eventuell auch einmal hemmende 
Fasern erregen konnte, wodurch die Zeit del' Nichtansprechbarkeit des Reflex
zentrums verlangert werden konnte. 

Statt der Zuokungssummation haben FORBES und seine Mitarbeiter (1928) die Einzel
aktionsstrome des efferenten Nerven bei der Einwirkung zweier, in versohiedenem zeitliohen 
Abstand dem Zentrum zuflieBender Erregungswellen beobaohtet. Ihre Versuohe am ipsi
lateralen Beugereflex fiihrten bei versohiedenen Praparaten zu weohselnden Ergebnissen. 
Immerhin glaubten sie annehmen zu diirfen, daB das Refraktarstadium dieses Reflexes 
langer sei als das der peripheren Nervenfasern. 

Eine geeignetere Methode zur Messung des Refraktarstadiums von Reflexen 
scheint mir die del' schwebenden Reizung (BRUCKE) zu sein, weil wir bei solchen 
Versuchen nicht nul' zwei, sondern eine lange Reihe afferenter Impulse in das 
Zentrum schicken, von denen man eher annehmen kann, daB sie immer wieder 
die gleichen Neurone erregen. Es bleibt abel' auch dies nul' eine Annahme, 
und somit kann auch diesel' Weg nicht mit Sicherheit als einwandfrei angesehen 
werden. Ich habe mittels schwebender Reizungen das Refraktarstadium fiir 
die Einzelerregungen beim Zungenkieferreflex zu bestimmen gesucht und fand 
dabei Werte, die etwa zwischen 10 und 20 (1 lagen [BRUCKE, 1929 (7)J. Neuer
dings haben COOPER und DENNY BROWN (1929) diese Methode auch am Beuge
reflex der spinalen Katze angewendet; nach ihren Versuchen ware das Refraktar
stadium des motorischen Neurons nach einer Einzelentladung nicht langeI' als 
das absolute Refraktarstadium des Nerven. 

In den letzten Jahren hat man versucht, das Refraktarstadium derVorder
hornzeUen auf einem ganz anderen Wege zu bestimmen: Man reizt den motori
schen Nerven (nach Durchschneidung del' dorsalen Wurzeln) mit einem maxi
malen Einzelreiz, schickt auf diesem Wege, also "antidrom", eine Erregungs
welle in die Vorderhornzellen und bestimmt dann die Zeit, die yom Eintreffen 
diesel' Welle im Zentrum an verstreichen muB, ehe es von einer affel'enten 
Erregungswelle, also reflektorisch wieder erregt werden kann. Bei der Anwen
dung diesel' Methode wird stillschweigend vorausgesetzt, daB die Erregung und 
die ihr folgende Refraktarphase der V orderhornzelle bei einer antidromen 
Reizung zeitlich ebenso verlaufen wie bei einer reflektorischen Erregung; es 
ist moglich, daB diese Voraussetzung richtig ist, abel' selbstverstandlich odeI' gar 
bewiesen scheint mir dies nicht. 

Beim ipsilateralen Beugereflex del' Katze setzt ein antidromer Impuls die 
Erregbarkeit der Vorderhornzellen fiir die Dauer von etwa 10,5 (1 herab. Nach 
ECCLES (1931) miissen wir annehmen, daB diese Steigerung del' Schwelle auf ein 
zentrales Refraktarstadium zuriickzuliihren ist; die Phase der absoluten Un
erregbarkeit dauert bis zu 2,5 (1, wahrend del' weiteren 8 (1 verhii.lt sich das 
Zentrum relativ refraktii.r. Auch an einer einzelnen motorischen Einheit eines 
M. soleus del' Katze versuchten ECCLES und HOFF durch antidrome Impulse 
das Refraktarstadium des Zentrums zu bestimmen. Die Deutung ihrer individuell 
stark schwankenden Versuchsergebnisse ist sehr schwierig, doch scheint das 
absolute Refraktarstadium del' den Soleus innervierenden Vorderhornzellen 
nach einem antidromen Impuls wesentlich langer zu sein als das bei den 
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Versuchen von ECCLES am Tibialis anterior beobachtete. Mit einer ahnlichen 
Reizmethodik hat UMRATH das absolute Refraktarstadium der Vorderhorn
zellen des Frosches untersucht, wobei als Kriterium der Erregung ihr Aktions
strom diente. Bei 10-15° 0 fand er Werte, die zwischen 7 und 16 (J lagen. 
Versuche iiber den Verlauf der Summationskurve hatten schon friiher BREMER, 
1930 (3) zu der Annahme gefiihrt, daB das Refraktarstadium beim Beuge
reflex des Frosches 7-15 (J betrage, Werte, die vollkommen mit den auf ganz 
anderem Wege von UMRATH gefundenen iibereinstimmen. 

Zu den Reflexen, bei denen der Muskel mit einer Einzelzuckung antwortet, 
zahlen schlieBlich auch die Sehnenreflexe. Das Refraktarstadium fiir diese 
"Eigenreflexe" der Wadenmuskulatur des Menschen (Aus16sung durch Reizung 
des N. tibialis) schatzt P. HOFFMANN (1922) auf 5 (J. Bei einem zeitlichen Ab
stande zweier Reize von 5,6 (J muB der zweite Reiz 5mal so stark gewahlt werden 
wie der erste, wenn er iiberhaupt wirksam werden soIl. Da noch bei einer Reiz
frequenz von 20 Reizen pro Sekunde die einzelnen Aktionsstrome der reflektori
schen Zuckungen kleiner ausfallen als bei einer noch niedrigeren Reizfrequenz, 
so diirfte das relative Refraktarstadium in diesem FaIle sehr lange dauern (bis 
iiber 200 (J). 

Diese Sehnenreflexe zeigen in ihrem Aktionsstrom bild ein Verhalten, das 
zunachst als Hemmung (HOFFMANN, 1920) oder als Refraktarstadium gedeutet 
worden ist, das aber wohl zum Teil auf andere Weise zustande kommt. Lost 
man durch eine Einzelreizung des sensiblen Nerven in einem Muskel einen 
starken "Eigenreflex" aus, so sieht man, daB nach der kraftigen Aktionsstrom
zacke, die der Reflexzuckung entspricht, jene kleinen AktionsstromweHen, die 
sonst dauernd von dem tonisch innervierten Muskel ableitbar sind, fUr eine 
kurze Zeit (etwa 0,05 Sekunden) verschwinden, um dann von neuem wieder 
aufzutreten (vgl. Abb. 10). Ganz das gleiche wurde bei Sehnenreflexen an den 
Streckern decerebrierter Katzen beobachtet (FULTON und PI SUNER und DENNY 
BROWN, 1928). Die Erklarung fUr diese Erscheinung gibt die folgende Beob
achtung (vgl. Abb. 10): Leitet man von den sensiblen Fasern eines ausgeschnit
tenen, kiinstlich leicht gespannten Muskels die Aktionsstrome jener Erregungs
wellen ab, die von den Muskelspindeln propriozeptiv in die afferenten Nerven
fasern entsendet werden, und laBt man diesen Muskel dann eine Einzelzuckung 
(z. B. durch Reizung seines motorischen Nerven) ausfUhren, so sieht man an 
dem Aktionsstrombild (Abb. lOb), daB die propriozeptiven Impulse wahrend der 
Zuckung des Muskels aufhoren. Wahrend dann der Muskel nach Ablauf seiner 
Zuckung wieder erschlafft, so daB er nun durch das an ihm hangende Gewicht 
des Hebels p16tzlich wieder passiv gedehnt wird, werden die Muskelspindeln 
wieder erregt, und es treten die periodischen Aktionsstromzacken im sensiblen 
Nerven neuerdings, zunachst mit erhohter Frequenz auf [MATTHEWS, 1931 (2)]. 

Es hat nach dies en Beobachtungen den Anschein, als ob die zuerst von 
HOFFMANN beobachtete Ruheperiode im wesentlichen durch den WegfaH der 
propriozeptiven reflektorischen Erregungen infolge der Entspannung der Muskel
receptoren zustande kame [FULTON und PI SUNER und MATTHEWS, 1931 (2)]. 
Der Einwand von PEREZ-OIRERA gegen die reflektorische Genese der Ruhe
periode ist nicht stichhaltig. Es bleibt aber dabei noch manches ungeklart, 
so vor aHem die Tatsache, daB in HOFFMANNs Versuchen am Menschen eine 
willkiirliche Kontraktion den tonischen Hintergrund bildet, der wahrend des 
Sehnenreflexes voriibergehend erlischt. Weiter ist bemerkenswert, daB sich bei 
der Aus16sung des Patellarreflexes an Tieren die Ruheperiode auch am M. 
gastrocnemius nachweisen laBt und daB z. B. beim Achillessehnenreflex wahrend 
der Ruheperiode der Tibialis anterior (also ein Antagonist) reziprok erregt 
wird. Hier spielen also sicher auch noch komplizierende hemmende Reflexe 



Die refraktare Phase. 123 

eine Rolle (SHERRINGTON, 1932), wofur auch die Beobachtungen von LINDSLEY 
sprechen. 

Als Refraktarstadium eines Reflexes im strengen Sinne des W ortes ware 
eigentlich nur die Phase der Unerregbarkeit nach einer reflektorischen EinzeZ
erregung anzusprechen. Nun beobachten wir aber nach allen Reflexen, also 
auch nach tetanischen reflektorischen Erregungen, regelmaBig eine Phase der 
zentralen Unerregbarkeit, die allgemein auch als "Refraktarstadium" der 
betreffenden Reflexe bezeichnet wird. Es wurde 
oben erortert, daB wir moglicherweise als Grund
element auch der tetanisch verlaufenden Reflexe 
eine ganz trage ablaufende intrazentrale Einzel
erregung - eine primare zentrale Welle - an
zunehmen haben. Wenn diese Vorstellung richtig 
ist, so ware die nach solchen Reflexen beob
achtete Periode der Unerregbarkeit vielleicht 
als echtes intrazentrales Refraktarstadium nach 
Ablauf einer solchen triigen Welle anzusehen. 

Den tetanisch verlaufenden Reflexvorgangen 

J 

! 

41Sek 

folgt regelmaBig ein Refraktarstadium von re- (\.. 
lativ sehr Zanger Dauer. Beim Lidschlag wird 
eine Doppelreaktion eben merklich, wenn das 
Intervall zwischen den beiden taktilen Reizen 11 ... _---

b 

etwa 0,15 Sekunden betragt (DODGE). Der [~~~~~r'rrl~r~rrrr 
von ZWAARDEMAKER und LANS angegebene TfnTITr 
Wert von 0,5-1 Sekunde ist sicher zu lang. 

I 41Sek I I I 
Dem "ExtensorstoB" folgt nach SHERRING-

TON ein Refraktarstadium von etwa 1 Sekunde 
Dauer, obwohl dieser Reflex selbst nur 170 (] 
dauert. 

Ais Beispiel fUr das Refraktarstadium eines 
typischen Koordinationszentrums kann die be
kannte Unerregbarkeit des Schluckzentrums 
unmittelbar nach der AuslOsung einer Schluck
welle dienen. Eine exakte Bestimmung dieses 
Refraktarstadiums stoBt auf technische Schwie
rigkeiten, weil der Schluckreflex nicht durch 
einen Einzelinduktionsschlag auslOsbar ist. Bei 
Anwendung moglichst kurz (0,1-0,2 Sekunden) 

Abb. 10 a und b. a Aktionsstr6me 
des menschlichen Gastrocnemius bei 
Zehenstand. Bei J trifft ein Induk
tionssohlag den N. tibialis. Es folgt 
eine Reflexzuckung (hohe Zacke), 
dann eine Pause, bzw. Abschwachung 
der kleinen Aktionsstromzacken. 

(Nach P. HOFFMANN, 1920.) 
b Wiihrend einer Zuckung des M. 
peroneus longus der Katze (M) h6ren 
die streng rhythmischen Entiadungen 
(E) eines einzelnen Spannungsrecep· 
tors voriibergehend auf, urn dann mit 
zunachst erh6hter Frequenz von 
neuem zu beginnen. (Nach BRYAN u. 
MATTHEWS aus SHERRINGTON, 1932. 

Etwas schematisiert.) 

dauernder, faradischer Reizungen des N. laryngeus sup. fand ZWAARDEMAKER 
an narkotisierten Katzen fUr den Schluckreflex ein Refraktarstadium von 
0,5-1,0 (in maximo 3,3) Sekunden (bestatigt von LANGENDORFF). 

1m vegetativen Nervensystem finden sich nach Ablauf von Reflexen refrak
tare Perioden von noch viellangerer Dauer, doch liegen keine messenden Ver
suche an ihnen vor. Es muB hier, sowie auch bei den Reflexen im somatischen 
Nervensystem, hervorgehoben werden, daB Refraktarstadien immer nur bei 
Reflexen nachweis bar sind, die sich in einer einmaZigen, relativ kurz dauernden 
Muskelleistung auBern, nicht aber bei tonischen Reflexen. So konnen wir bei 
der tonischen reflektorischen Beeinflussung der BlutgefaBe kein Refraktar
stadium beobachten, wohl aber ein sehr langdauerndes Refraktarstadium z. B. 
beim Ejaculationsreflex. 

Wenn wir uns vorstellen, daB ein Organ unter dem EinfluB eines dauernden 
Reizes steht, wie z. B. wahrscheinlich dasHerz, so ist es klar, daB ein solches Organ 
immer wieder nach Ablauf des einer Erregung folgenden Refraktarstadiums 
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von neuem erregt werden wird, und daB so eine rhythmische Folge von Er
regungsvorgangen zustande kommen kann. Dabei muB aber die Frequenz des 
Erregungsrhythmus nicht unmittelbar von der Dauer des Refraktarstadiums 
abhangen, sondern es kann hiefiir ein anderes Moment maBgebend sein, die 
sogenannte "irresponsive Periode" (K. LUCAS, 1909, 1910). Unter einer irrespon
siven Periode verstehen wir die Zeit, die, yom Beginn eines Erregungsvorganges 
angefangen verstreichen muB, ehe das betreffende Organ neuerdings in Erregung 
geraten kann. Diese Zeit deckt sich keineswegs mit dem Refraktarstadium, 
denn ein zweiter Reiz kann bereits wirksam sein, ehe noch das gereizte Organ 
wieder fahig ist zu reagieren; in diesem FaIle tritt die durch den zweiten Reiz 
ausgelOste Erregung erst nach Ablauf der irresponsiven Periode, also nach einer 
abnorm langen Latenzzeit auf. Wir konnen - um diese Verhaltnisse anschau
licher zu machen - sagen, das Refraktarstadium ist die nach Beginn einer 
Erregung folgende Zeit der Unerregbarkeit, die irresponsive Periode ist die nach 
Beginn einer Erregung folgende Zeit der Leistungsunfdhigkeit. 

Wie groB die Rolle ist, die refraktaren und irresponsiven Perioden bei der 
Genese der verschiedenen Formen zentraler Rhythmik zufaIIt, laBt sich heute 
noch nicht entscheiden. 

6. Die iibernormale Phase. 
Wahrend des relativen Refraktarstadiums kehrt die Erregbarkeit eines 

Organes allmahlich oft nicht nur bis zur Norm zuriick, sondern es schlieBt 
sich in solchen Fallen an die Phase der aufgehobenen bzw. herabgesetzten 
Funktion eine Phase gesteigerter Erregbarkeit und erhohten Leistungsver
mogens an. ADRIAN und LUCAS haben diese Periode als "iibernormale Phase", 
BERITOFF (1913) als "ExaItationsphase" bezeichnet. 

An Reflexen ist die Erregbarkeit nach Ablauf des relativen Refraktar
stadiums bisher nur in einem FaIle untersucht worden, und zwar beim Schluck
reflex. Wenn man beim Kaninchen durch kurze faradische Reizungen des 
N. laryngeus sup. reflektorisch den Schluckakt auszulosen versucht, so zeigt 
es sich, daB ein Reiz, der normalerweise unterschwellig ist, doch eine Welle 
auszulOsen vermag, wenn er eine gewisse Zeit nach dem Ablauf einer Schluck
welle gesetzt wird. Diese Erregbarkeitssteigerung des Schluckzentrums dauert 
etwa 20 Sekunden und sie schlieBt sich unmittelbar an das Refraktarstadium an 
(lSAYAMA, 1925). Aber nicht nur die Erregbarkeit des Schluckzentrums ist 
wahrend dieser Periode gesteigert, sondern eine Schluckwelle, die einer voran
gehenden nach etwa 10 Sekunden folgt, lauft auch meist kraftiger, rascher und 
weiter iiber den Oesophagus ab als sonst; die iibernormale Phase erleichtert 
und beschleunigt also auch den intrazentralen Ablauf der Erregung beim Schluck
reflex (REISCH, 1925). 

lch bin davon iiberzeugt, daB sich eine solche Periode gesteigerter Erregbar
keit auch nach anderen Reflexen wird nachweisen lassen. Die iibernormale 
Phase erinnert an das ahnliche aber viel kompliziertere Reboundphanomen; 
beide Mechanismen bedingen eine Erregbarkeitssteigerung nach einer voran
gehenden Periode der Ruhe und sie sind dadurch sicher geeignet, eine rhythmische 
Wiederkehr gleicher reflektorischer Erregungsphasen zu fordern. 

IV. 'ronische Reflexe. 
Der gesamte Reflexapparat hat eine doppelte Aufgabe zu erfiillen: Einerseits 

hat er die Lage des Tierkorpers und seiner Teile je nach den herrschenden 
Bediirfnissen zu verandern, andererseits hat er aber auch die Aufgabe, der 
Stellung des Tierkorpers im Raum und der Lage seiner Teile eine gewisse Kon-
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stanz zu verleihen. Diese Konstanz wird durch wechselnde, aber im allgemeinen 
lange dauernde, reflektorisch ausgelOste und regulierte Spannungszustande der 
Skeletmuskulatur und der glatten Muskulatur (durch ihren "Tonus") aufrecht 
erhalten. Sehr verschiedene Krafte konnen die normale Raltung des Tieres 
bedrohen; zufallige, kurzer oder langer dauernde einseitige Druckwirkungen, 
Tragheitskrafte u. a. m.; in erster Linie dienen aber die tonischen Reflexe zur 
Aufrechterhaltung des Tierkorpers gegen die Wirkung der Schwerkraft. Eine 
von diesen Reflexen annahernd befreite Ruhelage finden die meisten Tiere, 
sowie der Mensch, nur dann, wenn sie den standigen Kampf gegen die Schwer
kraft aufgeben und ihren Korper b!:eit auf eine entsprechende Unterlage legen. 
Tonische Zustande und kinetische Reaktionen unterstutzen einander. So 
genugt z. B. fur das normale Laufen oder Gehen eines Tieres die alternierende 
rhythmische Innervation der Extremitaten nicht, sondern es sind hiefiir auch 
aIle jene tonischen Reflexe notig, welche die Raltung des Tieres, eine gewisse 
Versteifung des Rumpfes, des Nackens usw. bewirken. 

Fiir die normale Haltung und fiir die Widerstandsfahigkeit gegen die Einwirkung 
auBerer Krii.£te kommen wahrscheinlich neben den hier im wesentlichen zu besprechenden 
Dehnungsreflexen sowie den mannigfaltigen Haltungs- und Stellreflexen noch andere 
Reaktionen in Frage, deren Priifung beim Tier auf viel groBere Schwierigkeiten stoBt alB 
am Patienten. Ich erinnere z. B. an die "Widerstandsreaktion", wie sie an Hirnkranken 
und Sauglingen von MAYER und REISCH beschrieben worden ist ("Gegenhalten", KLEIST). 

Viele tonische Re£lexe sind bulbarer Natur, so daB sie nur zum Teil in den 
Bereich der Ruckenmarksphysiologie gehOren; wohl aber fallt die Aufgabe der 
tonischen Muskelinnervation in erster Linie spinalen Zentren zu, so daB auch 
diese Fragen hier kurz besprochen werden sollen. 

1m Gegensatz zur glatten Muskulatur, die auch nach der Durchschneidung 
ihrer vegetativen Nerven nach einer vorubergehenden Periode der Atonie ihren 
Tonus (auf peripherer Grundlage) wieder erlangt, ist der Tonus der Skelet
muskulatur rein neurogen, er erlischt nach der dauernden Entnervung des 
Muskels fUr immer. 

Wir haben gesehen, daB die Muskelkontraktionen bei den "phasischen", 
relativ rasch abklingenden Reflexen auf einzelne, mehr oder weniger frequente 
und mehr oder weniger lang dauernde Serien von Einzelerregungen in ver
schieden groBen Gruppen von motorischen Einheiten zuruckzufiihren sind. 
Das erste Problem, das uns die tonischen Reflexe stellen, liegt in der Frage, ob 
auch diese lang anhaltenden Spannungszustande der Muskulatur nur durch 
solche rhythmische Erregungswellen zustande kommen, oder ob dem Tonus 
ein grundsatzlich anderer, wenn auch gleichfalls spinal gesteuerter muskularer 
ErregungsprozeB zugrunde liegt. Seit Jahrzehnten wird an diesem Fragen
komplex gearbeitet, und dabei hat, wie wir sehen werden, die Annahme eines 
spezifischen tonischen Muskelzustandes immer mehr an Boden verloren. 

Wir wissen seit RANVIER, daB die vorwiegend tonischen Reaktionen dienenden 
Muskeln meist auch makro- und mikroskopisch als "rote", sarkoplasmareiche 
Muskeln von den "weiBen", sarkoplasmaarmen, £linken Muskeln unterscheidbar 
sind. Diese funktionelle Differenz zwischen zwei Muskeltypen finden wir auch 
bei jenen Tieren, bei denen, wie z. B. bei den Mfen (und beim Menschen) der 
Farbunterschied kaum merklich ist. Da an den Extremitaten der Kampf gegen 
die Schwerkraft vorwiegend den Streckern zufallt, so finden wir als allgemeine 
Regel, daB die Extensoren der Extremitatengelenke im Gegensatz zu den meist 
flinken Beugern aus einem tiefen, langsam reagierenden Anteil und aus einem 
oberflachlichen, rasch reagierenden bestehen. Dieses Verhaltnis zeigt sich z. B. 
bei der Katze an den Extensoren des Sprunggelenkes: Soleus (trag) und Gastro
cnemius (rasch); bei den Kniestreckern: M. crureus (trag) und Vastus lat. 
(rasch); bei den Ellbogenstreckern: der mediale kurze Kopf des Triceps (trag) 



126 E. TH. v. BRUCKE: Die Leistungen des normalen Riickenmarks. 

und sein lateraler kurzer Kopf (rasch); bei den Streckern im Schultergelenk: 
der tiefe Kopf des Supraspinatus (trag) und der oberflachliche (rasch) [DENNY 
BROWN, 1929 (3)]. Die rasch reagierenden Muskeln beteiligen sich in erster 
Linie an jenen Reflexen, die sich in raschen Bewegungen auBern, die "roten" 
Muskeln sind dagegen weitaus empfindlicher fiir Dehnungsreize und reagieren 
auch viel krii.£tiger auf labyrinthare Einfliisse und auf Bewegungen der Hals
wirbelsaule [DENNY BROWN, 1929 (2)]. Auch beim Kaltbliiter sind die tonischen 
Fahigkeiten nicht immer gleich; so finden wir z. B. an manchen Froschmuskeln 
(Gastrocnemius, Ileofibularis und Semitendinosus) tonisch reagierende Fasern 
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Sek. 
Abb. 11. Kontraktionen des M. triceps einer de· 
cerebrierten Katze. Die diinne Linie entspricht 
der Kontraktion des "roten", kurzen, medialen 
Kopfes, die dicke derKontraktion des "weiJ3en", 
kurzen lateralen Kopfes. Bei t passive Dorsal· 

flexion, bei t Ventralflexion des Halses. 
[Nach DENNY BROWN, 1929 (2).1 

zu einem eigenen "Tonusbiindel" ver
einigt (SOMMERKAMP). 

Die Abb. 11 zeigt die viel starkere 
Beteiligung des tragen Muskelanteiles 
des M. triceps der Katze an einem 
tonischen Reflex. 

1. Spinale Impulse bei tonischen 
Refiexen. 

Was konnen wir aus der Unter
suchung der Aktion8strome, diesem 
einzig greifbaren Ausdruck der spinalen 
Impulse, iiber das Wesen der tonischen 

Innervation erfahren 1 Es liegt eine lange Reihe von Angaben vor, daB bei ver
schiedenen tonischen Muskelzustanden von den Muskeln entweder ein kontinuier
lich flieBender elektrischer Strom ableitbar sei, oder daB sie iiberhaupt keine 
elektrische Begleiterscheinungen des tonischen Zustandes zeigten. Die meisten 
dieser Angaben stammen aus einer Zeit, in der die Verstarkertechnik in die 
Elektrophysiologie noch nicht eingefiihrt war, und ich glaube, daB wir fiir die 
Erorterung dieser Fragen, nur Untersuchungen heranziehen konnen, die mit den 
Hilfsmitteln der modernen Technik der Aktionsstromuntersuchung ausgefiihrt 
worden sind. Diese hat den Nachweis oszillatorischer Erregungsvorgange viel
fach auch in Fallen gebracht, in denen friihere Beobachter sie nicht hatten 
finden konnen. 

Als Beispiel sei hier das Verhalten der tonisch erregten Vorderarmbeuger 
bei dem bekannten Umklammerungsreflex der mannlichen Frosche beim Ge
schlechtsakte erwahnt. Auch hier fiihrten die ersten Untersuchungen zu dem 
Ergebnis, daB sich von den Vorderarmbeugern eines ruhig umklammernden 
Froschmannchens keine Aktionsstrome ableiten lieBen, daB dieser Tonus also 
nicht durch die sonst beobachteten rhythmischen, dem Muskel zuflieBenden 
Erregungswellen unterhalten werde (A. FROHLICH und H. H. MEYER, KAHN). 
In der Tat lassen sich auch mit verfeinerter Methodik bei vollkommener Ruhe 
des Paares mitunter kaum Aktionsstrome in den Unterarmflexoren nachweisen; 
es geniigen aber die allerschwachsten mechanischen Reize, um sofort reflek
torische Erregungswellen in diese Muskulatur einflieBen zu lassen, und daher 
kommt es, daB man in der Regel doch auch bei ruhiger Umklammerung ver
einzelte Aktionsstrome oder kleine Gruppen in Abstanden von etwa 0,4 Sekunden 
nachweisen kann (WACHHOLDER, 1923). Es geniigen hierzu als Reflexreize die 
Atembewegungen des umfaBten Weibchens. LULLIES (1926) bildet eine Kurve 
ab, aus der ersichtlich ist, daB bei jeder Atembewegung des Weibchens je zwei 
schwache Erregungswellen in den Vorderarmmuskeln des umklammernden 
Mannchens auftreten. Der Druck, den das Mii.nnchen bei vollkommener Ruhe 
auf das Weibchen ausiibt, ist minimal, kleiner als 1 cm Wasser (LULLIES, 1923). 
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Das Wesen des Umklammerungsreflexes liegt also nicht so sehr in der Dauer
verkiirzung, als "in dem stets wachsamen Reflex, der den geringsten Reiz, der 
die Umklammerung gefahrden konnte, mit einer Kontraktion der geeigneten 
Muskeln der vorderen Extremitaten beantwortet" (LULLIES, 1923). 

lch glaube, daB wir, sowie im Falle des Umklammerungsreflexes, auch 
sonst sehr oft die Starke eines tonischen Kontraktionszustandes deshalb iiber
schatzen, weil wir ihn bei jedem Versuch seiner Priifung reflektorisch steigern. 
Es gilt dies sowohl fiir den Tonus der Skeletmuskulatur, bei dessen Priifung 
wir immer wieder Dehnungsreize setzen, die propriozeptive Reflexe auslOsen, 
sowie auch z. B. fiir den Tonus von Sphincteren (Analreflex bei Priifung des 
Sphinctertonus) . 

Bemerkenswert sind die Verhaltnisse beim Umklammerungsreflex auch 
deshalb, weil hier ein Fall vorliegt, in dem ein tonischer Reflex exterozeptiv (vor 
allem von den Daumenschwielen, aber auch von der Brusthaut usf.) ausgelost 
wird, wahrend die meisten tonischen Zustande sonst propriozeptiv angeregt und 
reguliert werden. Eine sehr geringe Rolle spielen propriozeptive Erregungen 
auch bei dem Tonus der Fliigelmuskulatur der Taube (W. TRENDELENBURG, 1908). 

An solchen propriozeptiven tonischen Reflexen ist das Verhalten der Aktions
strome besonders eingehend bei Dehnungsreflexen an den Extremitatenstreckern 
untersucht worden. Dehnungsreflexe treten unter verschiedenen Formen auf: 
bei dauernder schwacher Dehnung eines Streckmuskels decerebrierter Versuchs
tiere auBert sich der Dehnungsreflex als tonische Entkirnungsstarre oder zum 
mindesten als eine wesentliche Komponente in diesem Starrezustand, bei Zu
nahme der Dehnung sehen wir den eigentlichen "Dehnungsreflex" oder "myo
tatischen" Reflex (LIDDELL und SHERRINGTON) auftreten, der sich gewisser
maBen als Verstarkung der dauernden Starre auBert, und bei ganz plotzlicher 
und kurzdauernder Dehnung tritt die "phasische Form" des Reflexes, der 
"Sehnenreflex" auf. (Die Wahl dieser Bezeichnung ware auch yom theoretischen 
Standpunkt aus durchaus gliicklich gewesen, wenn es wirklich die Sehnen
spindeln sind, von 9.enen aus die propriozeptive Erregung des Muskels erfolgt 
[DENNY BROWN, 1929 (2)]. Ais "Eigenreflexe" (HOFFMANN) sollte man meines 
Erachtens eher die ganze Gruppe der von dem Muskel- und Sehnenreceptoren 
auslOsbaren propriozeptiven Reflexe bezeichnen). 

Bei allen Schreittieren sind die Sehnenreflexe an den hinteren Extremitii.ten normaler 
weise nur an den direkt gedehnten Muskeln nachweisbar. Dagegen tritt beim Kaninchen 
der Patellarreflex beim Beklopfen des Ligamentum patellae stets bilateral auf. Offenbar 
hii.ngt dies mit der Art der Fortbewegung (hoppen, springen) dieser Tiere zusammen (KUNDE 
und NEVILLE). 

Nach der Enthirnung lassen sich von einem "starren" Streckmuskel Aktions
strome ableiten, die eine ununterbrochene Reihe unregelmaBiger, verschieden 
hoher und verschieden frequenter Einzelzacken zeigen, ahnlich wie z. B. das 
Elektrogramm willkiirlich innervierter Muskeln. Wird die Enthirnungsstarre 
durch Reizung eines ipsilateralen afferenten Nerven gehemmt, so horen diese 
Zacken auf, es flieBen also dann dem Muskel keine spinalen Erregungen mehr zu 
(DUSSER DE BARENNE, 1911). Das gleiche gilt fiir den Fall, daB der Muskel 
nach Durchschneidung seiner Sehne vollig entspannt worden ist. Dehnt man 
dagegen einen solchen Muskel durch Zug an seiner Sehne, so nimmt die Hohe 
der Aktionsstromzacken etwas zu, ohne daB sich ihre Frequenz andert. Die 
GroBenzunahme der Zacken hangt dabei von der Art ab, wie die Dehnung aus
gefiihrt wird: verstarkt man den Zug an der Sehne gleichmaBig und allmahlich, 
so steigt die ZackenhOhe nur wenig an, wahrend jedem plotzlichen Zug eine 
krii.ftige Aktionsstromwelle folgt. Ein solcher Ruck nahert sich eben dem Aus
lOsungsmodus des Sehnenreflexes, bei dem dann eine besonders kraftige, zwei
phasische Aktionsstromzacke auftritt. 
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DaB die einzelnen Aktionsstromzacken trotz der starken Spannung der 
Strecker in der Enthirnungsstarre eine so kleine Amplitude zeigen, ist of£enbar 
dadurch zu erklaren, daB die Erregungswellen in den einzelnen motorischen 
Einheiten nicht synchron sind, so daB benachbarte Muskelfaserbiindel das 
Galvanometer oft in entgegengesetztem Sinne beeinflussen. Fiir diese Deutung 
spricht auch die Beobachtung von ADRIAN und ZOTTERMAN, daB die einzelnen 
Receptoren eines Muskels (bei allmahlicher Zunahme der passiven Spannung) 
niemals phasengleiche zentripetale Erregungswellen aussenden. Die Asynchronie 
der reflektorischen Erregungswellen besteht also schon im afferenten Schenkel 
der einzelnen Reflexbogen. Bei einem plotzlichen kraftigen Zug an der Sehne 
wird dagegen eine groBere Gruppe motorischer Einheiten gleichzeitig reflektorisch 
erregt und dann addiert sich die Wirkung ihrer Aktionsstrome auf das registrie
rende Instrument, die Zacken werden wesentlich groBer. Aber auch bei Sehnen
reflexen erfolgt die Erregung der einzelnen motorischen Einheiten nicht so streng 
synchron, wie etwa bei einer vom motorischen Nerven aus ausge16sten Zuckung, 
und zwar gilt dies in erster Linie fiir die Sehnenreflexe spinaler Tiere, weniger 
fiir die Reflexe decerebrierter (BALLIF, FULTON und LIDDELL; vgl. die aus
fiihrliche Darstellung bei FULTON, 1926). 

DENNY BROWN, 1929 (2), der die Haltungsreflexe mit sehr verschiedenen 
Methoden besonders eingehend untersucht hat, nimmt an, daB der Dehnungs
reflex von den Sehnenspindeln (GOLGIS Sehnenorgane) ausge16st wird, wahrend 
die Erregung der Muskelspindeln bei der Kontraktion des Muskels eine reflek
torische Hemmung des Dehnungsreflexes bewirken wiirde. 

Diese Annahme ist von Bedeutung fiir die Theorie der Genese des Klonus 
geworden. In manchen Fallen beobachtet man namlich bei decerebrierten 
Katzen, z. B. nach einem leichten Schlag auf die Sehne, eine Synchronisierung 
der sonst ganz unregelmaBig auftretenden Erregungswellen wahrend des Deh
nungsreflexes. Dann zeigt das Myogramm nicht mehr den iiblichen glatten 
Verlauf, sondern eine Reihe regelmaBig wiederkehrender kleiner Wellen, einen 
Muskelklonus. Das Entstehen eines solchen Klonus konnte man sich in folgender 
Weise vorstellen: nach einem schwachen Sehnenreflex erloschen die zentri
petalen Erregungen der entspannten Sehnenspindeln, und andererseits wirken 
die erregten Muskelspindeln ihrerseits wahrscheinlich auch noch reflektorisch 
hemmend auf den Dehnungsreflex (vgl. S. 122f.). Nach dieser Hemmung folgt 
eine kriiftigere Riickprallkontraktion, der dann neuerdings eine Hemmungs
phase folgt, und so fort. Der Klonus bestande nach dieser Annahme aus repe
tierenden Riickprallkontraktionen, er wiirde auf der dauernden Wirkung zweier 
alternierender, eines selbsterregenden und eines selbsthemmenden Mechanismus 
beruhen, und jede Welle des Klonus ware ein Rebound nach einer ganz kurz 
dauernden Hemmungsperiode. DENNY BROWN bezeichnet den Klonus direkt 
als synchrone Form des Dehnungsreflexes im Gegensatz zur asynchronen, 
tonischen Form. 

Besonders aufschluBreich war fiir die Erkenntnis der spinalen, tonischen 
Innervation die Untersuchung der Aktionsstrome einzelner motorischer Ein
heiten. Die Abb. 12 zeigt zu Beginn der Kurve einen regelmaBigen Aktions
stromrhythmus einer einzelnen motorischen Einheit eines leicht gedehnten 
Soleus, dann geht dieser Rhythmus bei starkerer Dehnung des Muskels in das 
regellose Zackengewirr iiber, das fiir das Elektrogramm der propriozeptiv 
erregten Streckmuskeln auch sonst charakteristisch ist. 

Die Entladungsfrequenz der einzelnen motorischen Einheiten ist beim 
Dehnungsre£lex auf£allend niedrig und sie andert sich mit zunehmender Dehnung 
kaum merklich; sie bleibt anscheinend immer unter 35 Wellen pro Sekunde, 
eine Verstarkung des Dehnungsreflexes bei starkerem Zug an der Sehne au Bert 
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sich vielmehr dadurch, daB neue motorische Einheiten in Aktion treten (Reflex
nachschub). Oft laBt sich der Rhythmus einer einzelnen motorischen Einheit 
durch langere Zeit im Elektrogramm verfolgen. Ganz ahnlich, wie die roten, 
verhalten sich wahrend der tonischen Kontraktion auch die weiBen Muskeln, 
soweit sie sich iiberhaupt an diesen Reflexen beteiligen; so zeigt z. B. der 
Vastus med. genau die gleiche, langsame Erregungsfrequenz wie sein roter 
Partner. Mit dieser niedrigen Frequenz hangt wahrscheinlich auch der an 
Myogrammen zu beobachtende relativ rasche Beginn des Abfalles der Kon
traktion nach AbschluB der dehnenden Reizung zusammen. Experimentelle 
Tatsachen sprechen dafiir, daB die Langsamkeit dieses Entladungsrhythmus 
zum Teil auf konkurrierende hemmende Einfliisse (vielleicht von den bei der 
Muskelkontraktion erregten Muskel-
spindeln aus) zuriickzufiihren ist. 2,0 

Die groBe Ausdauer der tonischen Jrg 
Reflexe beruht sicher in erster Linie 
auf dieser niedrigen Erregungsfrequenz, 
also auf der Lange der Pausen, die zwi
schen je zwei Erregungswellen den mo
torischen Einheiten gegonnt sind. Da
zu kommt noch die bekannt geringe 
Ermiidbarkeit der roten, an diesen 
Reflexen in erster Linie beteiligten 
Muskeln, und es ist auch die Durch
blutung der Muskeln wahrend der toni
schen Kontraktion besonders ausgiebig 
[DENNY BROWN, 1929 (2)]. 

FORBES (1922) hatte zur Erklarung 
der geringen Ermiidbarkeit der tonischen 

1,0 

o 

Abb. 12. Aktionsstrome des Soleus einer de
cerebrierten Katze. Anfangs Entladungen einer 
einzelnen motorischen Einheit (Frequenz: 7 pro 
Sek.), dann, bei stiirkerer Spannung, asynchrone 
Aktionsstrome zahlreicher Einheiten. E Elektro· 
gra=, M isometrische Spannungskurve (vgl. 
Skala rechts), S Markierung der durch Zug an 
der Sehne bewirkten Dehnung des Muskels. 

[Nach D. DENNY BROWN, 1929 (2).1 

Reflexe die Hypothese aufgestellt, daB die einzelnen motorischen Einheiten 
einander standig ablosen, so daB jede einzelne immer nur relativ kurze Zeit in 
Aktion bleibt. Die zentripetalen Erregungen wiirden also nacheinander auf 
verschiedene motorische Neuronen iibergreifen, diese wiirden abwechselnd in 
Erregung geraten. lch bin davoniiberzeugt, daB dieser Vorstellung ein richtiger 
Kern zugrunde liegt, und daB ein solches Abwechseln auch sonst bei der Motorik 
eine Rolle spielt. Denken wir z. B an den Fall des Stiegensteigens: die Strecker 
des auf die m1chsthohere Stufe gesetzten Beines haben die Last des Korpers, 
also z. B. 70 kg, zu heben, sie miissen also eine Spannung von iiber 70 kg ent
wickeln. Nun betragt der physiologische Querschnitt der Strecker des Knie
gelenkes 177 qcm (E. WEBER). Rechnen wir die absolute Muskelkraft pro 
Quadratzentimeter mit 10 kg, so ware die absolute Kraft der genannten Mus
kulatur 1770 kg, also das 25fache der Kraft, die sie normalerweise zu iiber
winden hat. Es scheint mir demnach sehr wahrscheinlich, daBbei aufeinander
folgenden Schritten beim Stufen- oder Bergsteigen keineswegs immer wieder 
die gleichen motorischen Einheiten innerviert werden. Andererseits spricht aber 
die erwahnte Beobachtung von DENNY BROWN, daB die Aktionsstrome einer 
einzelnen motorischen Einheit, an ihrem Rhythmus kenntlich, durch langere 
Zeit im Elektrogramm eines schwach gespannten Streckers verfolgbar sind, zum 
mindesten dafiir, daB dieses Abwechseln doch in relativ langen lntervallen erfolgt. 

2. Zum nervosen Mechanismus der HaItung [DENNY BROWN, 1929 (2)]. 
Der Dehnungsreflex ermoglicht bei Tieren - gewiB neben manchem anderen

das Stehen. In allen jenen Fallen, in denen er schwach entwickelt ist (nach 
frischer Riickenmarksdurchschneidung oder Durchschneidung des Hirnstammes 
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oberhalb der Vierhiigel) fehlt auch die Fahigkeit des reflektorischen Stehens. 
Es gibt aber eine Reihe von anderen Reflexen, deren Wirkung die des Dehnungs
reflexes fordert. Zu ihnen gehOren die Labyrinth- und Halsreflexe sowie die 
positive Stiitzreaktion, und ~u diesen Reflexen gesellen sich sicher auch noch 
Einfliisse yom Hirnstamm aus. Unter besonders giinstigen Umstanden konnen 
solche reflektorische Erregungen auch allein (nach sensibler Entnervung des 
Muskels) eine allerdings geringfiigige, durch rhythmische schwache Erregungs
wellen bedingte Dauerkontraktion eines Streckmuskels herbeifiihren. 

Wir miissen uns vorstellen, daB die einzelnen motorischen Einheiten fiir die 
propriozeptiven Impulse ganz verschieden erregbar sind: die erregbarsten 
reagieren schon, wenn ihnen aus nur wenigen Receptoren rhythmische Er
regungen zuflieBen; eine Reihe anderer Einheiten kann aber auf solche Impulse 
nur dann reagieren, wenn gleichzeitig die Enthirnung oder labyrinth are Ein
fliisse mitwirken und die wenigst erregbaren motorischen Einheiten sprechen 
unter Umstanden iiberhaupt nur dann an, wenn sie ein machtiger synchroner 
Erregungsschwarm trifft, der die Zuckung beim Sehnenreflex aus16st. Es handelt 
sich hierbei offen bar urn zentrale Summationswirkungen der verschiedenen zum 
Streckzentrum konvergierenden afferenten Erregungen. Die Schwelle ist am 
niedrigsten fiir eine Gruppe von motorischen Einheiten roter Muskelfasern; 
diese bediirfen zu ihrer Erregung also auch der geringsten summativen Wirkung. 
Damit hangt es zusammen, daB bei einem schwachen Schlag auf die Sehne 
der Reflex auffallend trage verlauft, weil er eben nur "rote" Einheiten von 
besonders hoher Erregbarkeit erreicht. Bei starkeren Schlagen, also bei der 
Erregung einer groBeren Zahl propriozeptiver Receptoren werden bei opti
maIer Labyrinthwirkung und optimaler Stellung der Halswirbelsaule auch 
"rote" Einheiten von hoherer Schwelle und schlieBlich auch "weiBe" Einheiten 
reflektorisch erregt. Der spinale Shock setzt dagegen die Erregbarkeit des 
Streckerzentrums so weit herab, daB auch seine erregbarsten motorischen Ein
heiten nur auf synchrone afferente Erregungsschwarme ansprechen; wir konnen 
also im Shock wohl einen tragen Sehnenreflex roter Muskelfasern beobachten, 
aber der Dehnungsreflex ist nicht aus16sbar. 

Beobachtet man das Verhalten eines spontan oder reflektorisch tonisch 
kontrahierten kleinen isolierten Schwanzmuskels einer enthirnten Ratte, so 
sieht man, daB sein Tonus - sobald er sich andert - nie allmahlich ansteigt 
oder abnimmt, sondern immer stufenweise. Dabei sind diese Stufen annahernd 
ebenso groB wie jene, die man bei allmahlicher Verstarkung der Reizung des 
motorischen Nerven dieses Muskels beobachtet. Offenbar entspricht auch hier 
jede Verstarkung des Tonus der Erregung einer oder mehrerer neuer motorischer 
Einheiten (E. L. PORTER). 

Vereinzelt enthalten auch die Beugemuskeln so hoch erregbare motorische 
Einheiten mit roten Muskelfasern, daB sie auf Dehnungsreize ansprechen. 
Vielleicht hangt hiermit auch die Tatsache zusammen, daB bei der Enthirnungs
starre nicht nur die Strecker, sondern zum Teil auch die Beuger der Extremitaten 
(W ACHHOLDER, 1928) sowie auch die des Schwanzes (RADEMAKER und HOOGER
WERF) eine tonische Spannung zeigen. WACHHOLDER meint sogar, daB die 
Streckstellung der Extremitaten wahrend der Enthirnungsstarre "durch das 
periphere Uberwiegen der mechanischen Wirkung der Strecker iiber die der 
Beuger" zustande kame. Gegen diese Ansicht spricht die Beobachtung, daB 
eine hintere Extremitat, deren Streckmuskulatur ausgeschaltet wurde, wahrend 
der Enthirnungsstarre schlaff bleibt und keinen Beugertonus zeigt (DUSSER 
DE BARENNE und KOSKOFF, 1932). 

An Beugemuskeln ist der Dehnungsreflex zuerst von ASAYAMA, und zwar am M. tibialis 
anticus decerebrierter Katzen beschrieben worden. Relativ leicht auslOsbar ist er auch 
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am Semitendinosus der Katze, der ein Beuger des Kniegelenkes und Strecker des Hiift
gelenkes ist. Gleichzeitig mit dieser reflektorischen Erregung des Semitendinosus wird der 
Dehnungsreflex des Quadriceps gehemmt, und mitunter tritt bei der Dehnung des Semi
tendinosus auch eine kritftige Beugung des betreffenden Beines in allen Gelenken auf. Dieser 
letztgenannte Reflex bildet wahrscheinlich eine Komponente des Zuriickspringens auf 
einem Bein, das man bei normalen Katzen, die sich nur mit einem Bein auf die Unterlage 
stiitzen konnen, wa.hrend die drei iibrigen hochgehalten werden, dann beobachtet, wenn 
man den Rumpf des Tieres caudalwarts zieht, wobei der Semitendinosus gedehnt wird 
(RADEMAKER und HOOGERWERF). 

Interessant ist die Beobachtung, daB beim Faultier, bei dessen normalen 
Hangen die Beuger der Schwerkraft entgegenzuwirken haben, in der Enthirnungs
starre eine Beugehaltung der Beine eintritt (RICHTER). Beim Kaninchen, bei 
dessen Ruhestellung tonische Extremitatenkontraktionen wohl nur eine geringe 
Rolle spielen, beobachtet man nach der Decerebrierung nur anfangs eine ganz 
geringfiigige Starre der Streckmuskeln; nach etwa 10 Minuten ist das Tier 
wieder fast ganz schla££ (AIRILA und LOIMARANTA). 

Auch andere Re£lexe auf die Strecker ktinnen den Dehnungsreflex ftirdernd 
beein£lussen, so z. B. der gekreuzte Streckreflex, dem ja auch, z. B. bei einer 
schmerzbedingten Beugung eines Beines, die Aufgabe zufallt, die Standfestigkeit 
des kontralateralen Beines zu erhtihen. Der gekreuzte Streckreflex bedarf zu 
seiner Ausltisung nicht der Unterstiitzung durch ipsilaterale, propriozeptive 
Impulse, er ist auch an einem sensibel entnervten Bein bei Reizung eines kontra
lateralen sensiblen Nerven ohne weiteres zu beobachten, aber er geniigt allein 
ebensowenig wie die labyrintharen und ahnlichen Reflexe, urn dem betre££enden 
Bein die von der Gesamthaltung des Tieres jeweils erforderte Festigkeit zu geben. 

Es wird angegeben, daB sich an einer sensibel entnervten Extremitii.t Haltungs- und 
nocizeptive Reflexe vielleichter auslosen lassen, als an einem nicht desafferentierten Korper
teil. Dies gilt z. B. fiir den Sprungbereitschaftsreflex, fiir die Liftreaktion, Extremitaten
reflexe bei passiven Beugungen der Halswirbelsaule und des Korpers sowie auch fiir die 
durch Schmerzreize auslosbaren Reflexe (POLLOCK und LOYAL, DAVIS). 

Auch die reflektorischen Laufbewegungen stehen in inniger Beziehung zum 
Dehnungsre£lex, sie werden, wie dieser, durch langsame, asynchrone Erregungs
wellen unterhalten, und wir ktinnen uns vorstellen, daB das ganze zentrale Feld 
des Dehnungsreflexes der Periodik des Laufrhythmus entsprechend, langsam 
an- und abklingend miterregt wird. 

WAGNER hat das Verhalten der Agonisten und Antagonisten des mensch
lichen Ellbogengelenkes bei Bewegungen gegen verschiedenartige Widerstande 
untersucht. Praktisch wird (bei Landtieren) jeder Bewegungsablauf - abge
sehen von der Schwerkraft - nur von Tragheitskriiften beherrscht, und der 
Muskel wird durch die Bewegungsenergie der tragen, von ihm in Bewegung 
gesetzten Massen im weiteren Verlaufe des Bewegungsaktes passiv gedehnt, 
wodurch bremsende Re£lexe ausgeltist werden. WAGNER identifiziert diese 
Bremsre£lexe mit den "Sehnenre£lexen", wir wiirden sie heute wohl allgemeiner 
als Dehnungsreflex bezeichnen. Nach der Ansicht WAGNERS ware der Dehnungs
(Sehnen-}Re£lexapparat als eine besondere Anpassung des Organismus an die 
Massentragheit anzusehen. 

Neben all den re£lektorischen, tonischen Einfliissen, die der wechselnden 
Haltung des Tierktirpers und seiner Teile beim Stehen, Sitzen, Liegen und 
wahrend der Lokomotion dienen, gibt es noch eine Reihe anderer, spezieller, 
tonischer Haltungsre£lexe. Einen solchen haben wir z. B. in dem Umklamme
rungsre£lex beirn Froschmannchen kennen gelernt. Anscheinend dient auch die 
tonische, von VERWORN zuerst beschriebene "Briickenstellung" des weiblichen 
Frosches dem Begattungsakte. Ahnliche bei der Begattung auftretende tonische 
Re£lexe der Ruhigstellung finden sich auch bei anderen Tieren (WEITBRECHT). 
Bei Saugern gehtirt in die Gruppe der sexuell bedingten Haltungsre£lexe die 

9* 
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Beugerstarre des spinalen Katers (DuSSER DE BARENNE und KOSKOFF, 1933), 
die tonische Hebung des Schweifes bei briinstigen Tieren und ahnliche, je nach 
der Tierart wechselnde Reflexe. 

Es sei hier auch an die mannigfaltigen, zum Teil labyrinthar, durch Hals
reflexe und sensorisch geregelten tonischen Reflexe erinnert, welche die Stellung 
der Bulbi, der Ohrmuscheln, des Nackens usf. bedingen. An den Aktions
strombildern lassen sich solche tonische Reflexe auf eine einzelne motorische 
Einheit des Soleus decerebrierter Katzen untersuchen (HOFF). Dreht man den 
Kopf des Tieres so, daB das Kinn zum untersuchten Soleus hinsieht, so wird der 
Muskel reflektorisch in ganz ahnlicher Weise innerviert wie beim gekreuzten 
Streckreflex; die maximale reflektorische Entladungsfrequenz (15 Wellen pro 
Sekunde) wird schon nach den ersten zwei Erregungswellen erreicht und halt 
an, solange der Kopf in seiner Stellung gehalten wird. Bei Drehung des Kopfes 
nach der Gegenseite fallt die Entladungsfrequenz allmahlich ab, bis schlieBlich 
die Entladungen ganz aufhoren. 

3. Zur Frage spezifisch tonischer spinaler Erregungen. 
Aus den bisher geschilderten Tatsachen hat sich kein Anhaltspunkt fUr die 

Richtigkeit der alten Vorstellung ergeben, daB dem Tonus eine andere Er
regungsform zugrunde lage als den kinetischen Reflexen, abgesehen von dem 
Umstande, daB der Tonus in erster Linie auf einer Erregung der roten, tragen 
Muskulatur beruht. 

Die Literatur iiber die Frage, ob den tonischen Kontraktionszustanden 
eigene Erregungsformen, spezifische Stoffwechselvorgange oder eine andere 
Innervation (durch vegetative Nerven 1) zukommt, ist fast uniibersehbar. Uns 
hat hier nur das Innervationsproblem bei physiologischen Formen tonischer 
Kontraktionen zu beschaftigen, und wir miissen nach der Auskunft, die uns 
die Aktionsstrome geben, annehmen, daB den tonischen Haltungsreflexen immer 
die gleiche, repetierende spinale Innervation einzelner motorischer Einheiten 
zugrunde liegt wie allen anderen Muskelreflexen. Die Frage kann somit nur 
lauten, ob etwa neben dieser rhythm is chen Innervation bei tonischen Kon
traktionen noch andere Mechanismen eine Rolle spielen, etwa eine Beteiligung 
sympathischer oder parasympathischer Einfliisse. 

Es steht fest, daB sowohl sympathische Nerven als auch parasympathische 
EinfluB auf die Funktion der Skeletmuskulatur ausiiben konnen. Fiir die 
sympathischen N erven ist dies in einwandfreier Weise durch Versuche von 
ORBELI und seinen Schiilern nachgewiesen worden. Die Reizung des Grenz
stranges bewirkt eine Verstarkung der Einzelzuckungen und der Tetani eines 
ermiideten Muskels, und zwar iibt der Sympathicus tonisch einen die Ermiidung 
verzogernden EinfluB auf die Skeletmuskulatur aus. 1m allgemeinen zeigen 
sich diese dauernden sympathischen Wirkungen nur bei indirekter Reizung 
des Muskels von seinem motorischen Nerven auf. Auch das bekannte VULPIAN
sche Lingualisphanomen, von dem im folgenden noch zu reden sein wird, wird 
nach den Beobachtungen ORBELIS durch eine Reizung des G. cervicale sup., 
ebenso wie durch Adrenalin (vgl. auch PLATTNER und REISCH) gefordert. Auch 
die Zeiterregbarkeit des Muskels wird durch Reizung des Grenzstranges ver
andert. Seine Chronaxie wird kiirzer [L. und M. LAPICQUE, 1930 (6)]. Eine 
klare Analyse der sympathischen Wirkungen auf die Skeletmuskulatur liegt 
bisher nicht vor, aber ein EinfluB des Sympathicus auf den Muskeltonus hat 
sich auch in den Versuchen ORBELIS nicht gezeigt, und auch die zahlreichen 
weiteren Untersuchungen iiber den EinfluB des Sympathicus auf verschiedene 
tonische Skeletmuskelkontraktionen haben bisher kein einwandfreies positives 
Ergebnis gebracht. 
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Es lag nahe, das VULPIANsche Phanomen und auch die Beobachtungen 
ORBELIS in Beziehung zu den histologischen Befunden BOEKEs zu bringen, 
durch die der Nachweis erbracht erschien, daB die an den Skeletmuskelfasern 
zu beobachtenden akzessorischen Endigungen marklosen, sympathischen Fasern 
zugehOren. Neuerdings sind Zweifel an der Richtigkeit dieser Annahme auf
getaucht; es konnte sein, daB noch nicht degenerierte Kollateralen somatischer 
Nerven diese akzessorischen Endigungen bilden (HINSEY), es ware aber auch 
moglich, daB diese feinen, marklosen Fasern an M uskelcapillaren endigen (LANG
LEY). Aber wenn auch eine "direkte Innervation" der Skeletmuskelfasern von 
sympathischen Nerven durch histologische Untersuchungen sicher ausgeschlossen 
werden konnte, so wiirde dies keineswegs gegen die Moglichkeit einer sympathi
schen Beeinflussung der Skeletmuskulatur sprechen, denn es konnte sehr gut 
sein, daB die bei der sympathischen Erregung der Muskelarteriolen und -capillaren 
auftretenden Reizstoffe auch auf die von den Capillaren umsponnenen Muskel
fasern wirkten, so wie sie ja z. B. in CANNONS Versuchen auf dem Wege iiber 
den Blutstrom auch noch die Tatigkeit des entnervten Herzens fordern konnen. 

Unter dem VULPIANSchen Phanomen versteht man bekanntlich die Er
scheinung, daB die Reizung des sensiblen Lingualis nach Durchschneidung und 
Degeneration des Hypoglossus eine Kontraktion der Zungenmuskulatur auslOst. 
Die Tatsache, daB "sensible" Nerven nach Degeneration der motorischen 
Fasern leicht Kontraktionen an der Skeletmuskulatur auslOsen konnen, ist auch 
fiir verschiedene andere Muskeln beschrieben worden; wahrscheinlich ist es eine 
ganz allgemeine Erscheinung. Sympathische Fasern haben mit dem Phanomen 
nichts zu tun, sondern diese "pseudomotorischen" Wirkungen werden von 
vegetativen Fasern vermittelt, die nach der Aktionsstromanalyse unter 5 ft 
Durchmesser haben diirften (HINSEY und GASSER) und deren Chronaxie auch 
dementsprechend lang gefunden wurde (BREMER und RYLANT). Sie treten fiir 
die Skeletmuskulatur in den dorsalen Wurzeln aus und diirften sicher mit den 
vasodilatatorisch wirkenden Fasern identisch sein (HINSEY und GASSER). 
Demnach ist es hochstwahrscheinlich, daB ihre Wirkung auch auf die Skelet
muskulatur durch peripher gebildete chemische Reizstoffe erfolgt, und daB 
in diesem Fall die Muskelfasern nur zufallig als Indicator fiir ein vasodilatatori
sches Hormon dienen. Gegen Acetylcholin, an das hier natiirlich in erster Linie 
zu denken ware, spricht nur die Tatsache, daB der pseudomotorische Effekt 
im Gegensatz zur Acetylcholinwirkung durch Atropin nicht behoben wird. 
(Ausfuhrliche Darstellung und Literatur bei FORBES, 1929, und bei GASSER). 

Obwohl also sowohl eine sympathische als auch - nach vorangehender 
Sensibilisierung durch die motorische Entnervung des Muskels - einer para
sympathischen BeeinfluBbarkeit des Skeletmuskels mit aller Sicherheit erwiesen 
ist, haben aIle Versuche, durch Reizung oder Ausschaltung der vegetativen 
Nerven eine Veranderung der tonischen Fahigkeiten der Muskulatur herbei
zufiihren, zu keinem sicheren Ergebnis gefiihrt. Mehr laBt sich iiber die Frage 
meines Erachtens vorlaufig noch nicht sagen. Es fehlt somit auch noch eine 
sichere experimentelle Grundlage fur klinische Versuche spastische Lahmungen 
durch Durchschneidung der Rami comm. therapeutisch zu beeinflussen. 

Die Beobachtungen uber die vegetativen Einfliisse auf die Leistungen des somatischen 
Nervensystems (vgl. S. 144f.) sowie andere experimentelle Erfahrungen sprechen dafiir, daB 
alle Erregungsvorgange von sympathico-adrenalem System irgendwie mitbeeinfluBt werden. 
Ich personlich halte es deshalb fiir wahrscheinlich, daB auch der Tonus der Skeletmuskulatur 
nicht vollkommen unabhangig vom Sympathicus sein diirfte. Vielleicht zeigt uns eine vor 
kurzem erschienene Untersuchung von VAN DIJX: einen Weg zur sicheren Feststellung einer 
solchen Abhangigkeit. VAN DIJK meint, daB normalerweise die Starke des myotatischen 
Reflexes die schwache tonisierende Wirkung der sympathischen Fasern iiberdecke. Aber 
auch nach ihrer Desafferentierung solI die Vorderarmmuskulatur von decerebrierten Katzen 
noch einen Rest von Plastizitat bewahren, also ein Verhalten zeigen, das an die Verkiirzungs-
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und Verlangerungsreaktion erinnert, und das in der Regel nach dersympathischen Entnervung 
des Beines nicht mehr nachweisbar ist. (Bei VAN DIJK findet sich auch die altere Literatur 
zusammengestellt. ) 

4. Die Verlangerungs- und Verkiirzungsreaktion. 
Rat man an einem decerebrierten oder chronisch spinalen Tier die Raut und 

aHe Muskeln der hinteren Extremitaten bis auf die Kniestrecker entnervt, so 
fiihlt man beim Versuch einer passiven Beugung im Kniegelenk zunachst einen 
erhohten Widerstand, der auf den Dehnungsreflex zuriickzufiihren ist. Setzt 
man aber den Druck im Sinne einer Beugung des Kniegelenkes fort und steigert 
man ihn, so geben die Kniestrecker pli:itzlich nach, sie erschlaffen, und wenn 
man den Unterschenkel dann loslaBt, so bleibt das Bein im Kniegelenk an
nahernd in der durch den Druck bewirkten BeugesteHung fixiert. Der Tonus 

Abb.13. Verkurzungen(t)undVerlitngerungen(j.) 
eines nerviis isolierten Vastocrureus einer decere· 
brierten Katze bei passiven Bewegungen im Knie
gelenk. (Vgl. die den Kniegelenksbeugungen 

entsprechenden vVinkelangaben.) 
[Nach SHERRINGTON, 1909 (7).] 

des Muskels hat sich der ihm passiv 
aufgezwungenen Verlangerung ange
paBt, ein Vorgang, den SHERRINGTON 
(1909) als "V erlangerung8reaktion " be
zeichnet hat. Die entgegengesetzte 
Reaktion beobachtet man am gleichen 
Praparat bei einer Streckung des Ge
lenkes : dann verkiirzen sich die Strecker 
(Verkiirzungsreaktion), ihr Tonus paBt 
sich "plastisch" dem jetzt geringeren 
Abstande der beiden Muskelenden an. 
Dieser doppelt bedingte "plastische" 
Tonus (SHERRINGTON) auBert sich also 
darin, daB eine Extremitat jede ihr 
kiinstlich gegebene SteHung in feiner 

Abstufung mehr oder weniger kraftig fixiert beibehalt, wie dies die Kurve 
der Abb. 13 zeigt. 

Noch deutlicher als bei passiven Bewegungen ist die Verkiirzungsreaktion 
oft im AnschluB an die reflektori8chen Muskelkontraktionen zu sehen, z. B. im 
AnschluB an einen gekreuzten Streckreflex. Dann wird die durch den zuerst 
ausgelosten Reflex erreichte Stellung durch die ihm, oft ohne Zasur, folgende 
Verkiirzungsreaktion durch einige Zeit fixiert. 

Die Verlangerungsreaktion beruht wohl sieher auf einem hemmenden Reflex, 
sie ist also der Entspannung eines Streckmuskels bei Reizung eines ipsilateralen 
afferenten Nerven vergleichbar. Dem entspricht es auch, daB sich wahrend 
der Verlangerungsreaktion z. B. der Kniestrecker eines Beines die des kontra
lateralen reziprok kontrahieren (PHILIPPSONS Reflex). Wahrscheinlich spielen 
auch bei dieser Reflexhemmung die Muskelspindeln eine Rolle, von denen wir 
ja auch z. B. beim Dehnungsreflex und beim Sehnenreflex hemmende Einfliisse 
nach vorangehenden kraftigen Muskelkontraktionen ausgehen sahen. Durch 
die passive Dehnung wird erst ein kraftiger Dehnungsreflex ausgeli:ist, und diese 
Kontraktion ware es, die, nach den heute meist iiblichen Vorstellungen, ihrerseits 
zu einer Erregung der hemmenden Receptoren im Muskel fiihrte. 

Nach den Beobachtungen am decerebrierten Tier wird die Verkiirzungs
reaktion von der SHERRINGTONSchen Schule als ein Spezialfall des Dehnungs
reflexes angesehen: wahrend der passiven Verkiirzung des Muskels (z. B. wahrend 
der Streckung des Kniegelenkes) hort der Dehnungsreflex zu wirken auf, der 
Muskel erschlafft. 1m Moment aber, in dem der Muskel (etwa durch den Beginn 
des Rerabfallens des Unterschenkels) wieder etwas gedehnt wird, setzt der 
Dehnungsreflex mit voller Starke in den Kniestreckern ein und fixiert jetzt die 
Extremitat annahernd in der ihr passiv gegebenen Stellung (vgl. S. 127f.). 
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Diese von SHERRINGTON (1909) gegebene Deutung der Verkiirzungs- und Verlangerungs
reaktion wurde auch von FULTON iibernommen. 1m Widerspruch zu ihr stehen Beobach
tungen von SAMOJLOFF und KISSELEFF [1927 (2)]. Sie geben an, daB die Aktionsstrome 
des Quadriceps bei der passiven Verlangerung des Muskels nicht, wie es bei einer Hemmung 
zu erwarten ware, an GroBe abnehmen, sondern sogar starker werden. DaB sich der passiv 
gedehnte Muskel nach dem Freilassen nicht zur Ausgangslii.nge verkiirzt, wird durch die 
Annahme erklii.rt, daB der Dehnungsreflex bei dem Freilassen des Muskels, also bei Beginn 
der passiven Verkiirzung, propriozeptiv gehemmt werde. Eine Deutung dieser auffallenden 
Aktionsstrombefunde wird wohl erst dann sicher moglich sein, wenn wir, wie bei anderen 
Reflexen, auch bei plastisch tonischen Reaktionen die Aktionsstrome einzelner motorischer 
Einheiten werden verfolgen konnen (vgl. hierzu die kritischen Auseinandersetzungen von 
E. GAMPER). 

In klinischen Fallen, in denen die Verkiirzungsreaktion abnorm stark ist, beobachtet 
man ein Verhalten, das sich mit den aus Tierversuchen gezogenen SchluBfolgerungen nicht 
deckt. Man kann bei passiver Streckung des Kniegelenkes den Verkiirzungsreflex noch 
wii.hrend der passiven Streckbewegungen auftreten sehen (FOERSTER). 

Die Verkiirzungsreaktion findet klinisch ihr Analogon im "Adaptationsreflex" FOERSTER8, 
der vom "Fixationsreflex" als einem selbstandigen "postkinetischen" statischen Reflex 
abgelost und fortgesetzt wird. Da sich ein solches Beharren im Spannungszustand wie 
beim Fixationsreflex auch nach streng isometrischen Kontraktionen nachwe~sen laBt, also 
nicht unbedingt "postkinetisch" zu sein braucht, wurde diese Fixation auch als "epitatischer" 
Reflex bezeichnet (REISCH, 1933). 

Auch die Erscheinungen des plastischen Tonus weisen keineswegs auf spezi
jische "fixierende" tonische Einfliisse hin, sondern auch sie sind, sowie aIle bis
her beschriebenen reflektorischen spinalen Leistungen, verstandlich unter der 
Annahme der Ein- und Ausschaltung zentral rhythmisch erregter motorischer 
Einheiten. 

Die propriozeptiven Hemmungen und Erregungen, die sich in der Ver
langerungs- und Verkiirzungsreaktion auBern, sind zweifeIlos von Bedeutung 
fiir die Form des An- und Abklingens, fiir die Glatte der reflektorischen Kon
traktionen. Vergleicht man den Reflexablauf an einem normal innervierten und 
an einem sensibel entnervten Muskel, so findet man eine Reihe charakteristischer 
Unterschiede: Zunachst zeigt der desafferentierte Muskel natiirlich keine Ent
hirnungsstarre, keinen Sehnenreflex und weder die Verlangerungs- noch die 
Verkiirzungsreaktion; er zeigt ferner bei reflektorischer Erregung einen viel 
steileren, nach kiirzerer Latenzzeit beginnenden Anstieg und ein steileres 
Absinken nach AbschluB der Reizung. 

Es ist fiir das Ergebnis solcher Versuche gleichgiiltig, ob der Muskel dadurch sensibel 
entnervt wird, daB die ihm zugehorigen dorsalen Wurzeln durchschnitten werden, oder 
dadurch, daB seine Receptoren durch eine Infiltration des Muskels mit einer (z. B. 1 %igen) 
Novocainlosung gel.ii.hmt werden (LILJESTRAND und MAGNUS, BREMER und TITECA). 

Die Beobachtungen am desafferentierten Muskel sprechen dafiir, daB der 
allmiihliche Anstieg, z. B. des gekreuzten Streckreflexes bei l).ormalen Muskeln 
auf eine Verz6gerung durch eine propriozeptive, "autogene" Hemmung zuriick
zufiihren ist, so wie der aIlmahliche Verlauf des Abfalles auf eine "autogene" 
Kontraktion infolge des einsetzenden Dehnungsreflexes zu beziehen ist. Sowohl 
der allmahliche Reflexnachschub, wie auch das allmahliche Abklingen der Reflexe, 
diese wichtigen Vorgange bei der Reflexkoordination, sind an die Funktion 
propriozeptiver Reflexbogen gebunden. Nach FULTON ware es ihr Ausfall, der 
in erster Linie die Ataxie des Tabikers bedingt; es ist aber auffallend, daB nach 
Ausschaltung der Muskelreceptoren durch Novocaininjektionen keine Ataxie 
bemerkbar ist. 

An han g. 

Vegetative Reflexe. 

Es seien hier anhangsweise einige Bemerkungen iiber die Koordination von 
Reflexen im Bereiche des vegetativen Systems angeschlossen. 
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DaB fiir einzelne dieser Re£lexe sowie fiir die Mehrzahl der somatischen 
Re£lexe eine reziproke Erregung antagonistisch wirkender Nerven festgestellt 
ist, wurde schon oben erwahnt. Dies Verhalten gilt aber nicht allgemein; es 
sind auch Falle bekannt, in denen z. B. gleichzeitig kreislauffordernde und 
kreislaufhemmende Mechanismen erregt werden (GoLLwITZER-MEIER, 1931). 

Es gibt vegetative Re£lexvorgange, die sich anscheinend nur an einem 
einzelnen Organe abspielen. Hierher gehOren z. B. die Pupillarre£lexe. In der 
Regel sehen wir aber in der vegetativen Sphare alliierte Re£lexe auftreten, wie 
z. B. die Erregung sekretorischer und vasodilatatorischer Fasern in Drusen oder 
die Re£lexe auf das Herz und die GefaBe bei der Reizung der Blutdruckziigler. 
In diesen Fallen ist die Koordination sicher auf spinale Schaltungen zuruck
zufiihren. 

Den besten Versuch, diese Allianz vegetativer Re£lexe innerhalb eines groBen 
Funktionsgebietes darzustellen, finden wir in der Studie iiber die Regulierung 
des Blutkreislaufes von W. R. HESS (1930). HESS faBt die nervose Regulation 
des Zusammenspieles der Kreislaufapparate in zwei umfassende, antagonistisch 
wirkende Re£lexe zusammen, in den "Nutritionsreflex" und in den "Entlastungs
reflex". Der von der Aorta (Depressor) und dem Sinus caroticus aus16sbare 
Entlastungsreflex dient teils als Sicherungsmechanismus fiir das GefaBsystem, 
daneben aber auch als "Vorrichtung zur (}konomisierung in der Druckentfaltung". 
Der Nutritionsre£lex sorgt auf dem Wege iiber zahlreiche efferente Bahnen und 
Erfolgsorgane fiir eine moglichst giinstige Durchblutung der blutbediirftigen 
Organe. "Wenn das Ernahrungsbediirfnis verschiedener Organe gleichzeitig 
Anforderungen an den Kreislauf stellt, kommt es zu einem Obereinandergreifen 
einer Mehrzahl von - nach verschiedenen Organen orientierten - Nutritions
reflexen. In der daraus entstehenden Konkurrenz kombinieren sich die effektori
schen Glieder der einzelnen Reflexe, zum Teil in synergistischem, zum Teil in 
antagonistischem Sinne. Ais Resultat des ganzen Re£lexspieles ergibt sich die 
Adaptierung der Zirkulationsgro/Je an den Gesamtbedarf aller Organe und eine 
Blutverteilung, wie sie - im Rahmen der Totalversorgung des Organismus -
dem relativen Bedarf der einzelnen Organe entspricht" (W. R. HESS). 

Es ist ein groBes Verdienst von HESS, daB er all die zahllosen Einzelreaktionen, 
die vielfach noch als Einzelre£lexe behandelt werden, zu so groBen, umfassenden 
Einheiten zusammengefaBt dargestellt hat. In ahnlicher Weise sind wir ja seit 
langem und zum Teil recht erfolgreich bemiiht, die uniibersehbare Fiille der 
Reflexe im Bereiche des somatischen Nervensystems als Elemente allgemeiner 
Reaktionen des Tieres, der Abwehr, der Lokomotion, der Haltung usf. auf
zufassen. 

Bei der reflektorischen Erregung vegetativer Nerven beobachten wir sehr 
oft die Tendenz zu einer Generalisierung der sympathischen oder parasympathi
schen Reizwirkung. Schon bei der Erregung oder der Ausschaltung des De
pressors und der Sinus-caroticus-Nerven sieht man mitunter eine Ausbreitung 
der nervosen Reizwirkung auf den Darmtrakt; eine Steigerung der Diinndarm
bewegung bei der Depressorerregung, eine Hemmung dieser Bewegungen bei 
der Ausschaltung der Sinusnerven (KISCH). Eine solche Generalisierung kann 
auf verschiedene Weise zustande kommen: 1. Durch eine intrazentrale Aus
breitung der afferenten Erregungen auf groBere Abschnitte der Kerngebiete 
der vegetativen Systeme ("Irradiation autonomer Re£lexe", KISCH). 2. bei 
sympathischen Reizwirkungen durch eine alliierte reflektorische Erregung der 
Nebennieren, also durch eine Adrenalinausschiittung, und schlieBlich 3. noch 
durch einen zweiten humoralen Mechanismus, namlich durch die Verbreitung 
peripher gebildeter vegetativer Reizstoffe auf dem Blutwege. Die Reizstoffe, 
die bei der Reizung sympathischer und parasympathischer Nerven in den von 
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ihnen innervierten Organen frei werden, konnen noch in wirksamer Konzentra
tion in den Blutstrom gelangen und so weit entfernt liegende Organe erregen. 
So kann z. B. bei der Erregung der Pilomotoren und der Vasoconstrictoren in 
einem umschriebenen Hautbezirk so viel Sympathin in den Kreislauf gelangen, 
daB es an einem entnervten Herzen eine Beschleunigung des Herzschlages 
bewirken kann (CANNON), und ebenso wird z. B. bei der Erregung des N. lingualis 
eine so groBe Menge eines parasympathischen Reizstoffes frei, daB diese Reizung 
eine am Blutdruck deutlich merkliche, generelle Vasodilatation zur Folge haben 
kann (BABKIN, GIBBS und WOLFF, FELDBERG). SchlieBlich bleibt auch noch 
die Frage offen, ob im Hypothalamus eine Ausbreitung afferenter Erregungen 
auf sympathische Bahnen nur durch eine nervose Erregungsiibertragung erfolgt, 
oder ob nicht auch hierbei eine Diffusionsausbreitung intrazentral gebildeter 
Reizstoffe mit eine Rolle spielt. 1m Zwischenhirn einiger Fische ist eine solche 
Inkretbildung, die wahrscheinlich den Farbwechsel reguliert, nachgewiesen 
(SCHARRER) . 

Diese humoralen Koordinations- und Generalisierungsmoglichkeiten iiber
decken die eigentlich nervosen GesetzmaBigkeiten im Bereiche der vegetativen 
Reflexe so sehr, daB sie sich unserer Kenntnis bisher recht weitgehend ent
ziehen. Auch hier wird uns wahrscheinlich erst die Untersuchung der Aktions
strome reflektorisch erregter vegetativer Nerven einige Klarheit bringen konnen. 
Wichtige Ansatze hierzu finden sich in den Untersuchungen von ADRIAN, BRONK 
und GILBERT PHILLIPS: sympathische Nerven von Saugetieren zeigen, solange 
sie mit dem Grenzstrang in Verbindung stehen, andauernd relativ trage ab
laufende Aktionsstromwellen, die mit einer Geschwindigkeit von etwa 0,8 m 
peripheriewarts laufen. Diese Wellen sind offenbar der Ausdruck vasoconstric
torischer Impulse, denn sie erloschen bei einer Erregung der Blutdruckziigler. 
Besonders auffallend ist die Tatsache, daB die zentrifugalen sympathischen 
Erregungen nicht kontinuierlich, sondern meist gruppenweise ausgesendet 
werden, und zwar teils in Gruppen, die mit der Atmung synchron auftreten, 
teils in solchen, die dem Herzrhythmus folgen. Der respiratorische Rhythmus 
bleibt auch dann erhalten, wenn das Tier in tiefer Curarelahmung voriiber
gehend nicht ventiliert wird. Wir miissen also wohl annehmen, daB yom Atem
zentrum aus bei jeder Inspiration auch Erregungsschwarme zu den spinalen 
Ursprungszellen der praganglionaren vasomotorischen Fasern entsendet werden. 
Es muB aber die Frage offen bleiben, ob unter normalen Verhaltnissen nicht 
doch auch propriozeptiv reflektorische Einfliisse bei der Periodik der sym
pathischen Erregungswellen im Rhythmus der Atmung mitwirken. Gruppen
bildungen im Herzrhythmus wurden seltener beobachtet, und sie werden leicht 
von der Gruppenbildung im Atemrhythmus verdrangt. Wahrscheinlich handelt 
es sich hier urn reflektorische Hemmungen der Vasoconstrictoren durch die 
von den einzelnen Pulswellen erregten Blutdruckziigler. 

1m allgemeinen neigen wir zu der Ansicht, daB reflektorische Erregungen 
des sympathischen Systems ihren Weg meist iiber die vegetativen Zentren des 
Zwischenhirns nehmen. Es ist aber sicher auch eine direkte reflektorische Er
regung der spinalen Ursprungsgebiete des Sympathicus moglich, denn auch 
nach einer Durchschneidung des Cervicalmarks lOst die Reizung des zentralen 
Ischiadicusstumpfes immer noch eine Steigerung des Blutdruckes, des Blut
zuckerspiegels und der Schlagfrequenz des Herzens aus (BROOKS). 

Eine besonders breite "Irradiation" der respiratorischen Innervation auf die 
quergestreifte Muskulatur beobachtet man bekanntlich bei der Dyspnoe. Aber 
auch bei normaler Atmung laBt sich in manchen Fallen eine Beeinflussung der 
Erregbarkeit eines Reflexzentrums im Rhythmus der Ateminnervation fest
stellen. So fallen z. B. periodisch ausgelOste Zungenkieferreflexe (Zuckungen 
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des Digastricus bei Einzelreizungen der Zunge) wahrend des Inspiriums oft 
kraftiger aus als im Exspirium [CARDOT, CHERBULIEZ und LAUGIER, 1923 (1), 
vgl. Abb. 14]. 

Auch die Sehnenreflexe sind im allgemeinen wahrend des Inspiriums ver· 
starkt (STRUGHOLD, KING, BLAIR und GARREY) , und zwar kommt diese Ver
starkung sicher nicht durch propriozeptive Reflexe von den bei der Atmung 
sich bewegenden Korperteilen zustande, sondern offen bar durch eine Irradiation 
yom Atemzentrum aus. 

Ich halte es nach den besprochenen Beobachtungen von ADRIAN und seinen 
Mitarbeitern fUr wahrscheinlich, daB dieser zentrale Erregbarkeitswechsel 
im Rhythmus der Atmung auf eine periodische, sympathische, fordernde Beein

J t 

---Abb. 14. EinfluLl der Atemperiodik (oben) auf die 
Starke reflektorischer Digastricuszuckungen (unten) 
bei Einzelreizungen der Zunge im Rhythmus von 
2-3 Reizen pro Sekunde. (Hund in Morphinnarkose.) 

[Nach CARDOT, CHERBULIEZ u. LAUGIER, 1923 (1).1 

flussung der Reflexbogen zuruck
zufiihren ist. 

ADRIANS Beobachtungen zeigen, 
daB auch die Erregung vegetativ 
innervierter Organe von den spi
nalen sympathischen Zentren aus 
grundsatzlich in der gleichen Weise, 
durch Entsendung rhythmischer 
Erregungswellen, erfolgt wie die 
der Skeletmuskulatur. Das kon
tinuierliche Ablaufen von Gruppen 
tonischer Erregungswellen wird die 

Beobachtung und das Studium isolierter reflektorischer Erregungen wesentlich 
erschweren. 

V. Der Zeitfaktor im Reflexgeschehen. 
Soweit das zeitliche Verhalten der Reflexe von Bedeutung fiir ihre Ko

ordination ist, wurde es schon in vorangehenden Kapiteln besprochen. In 
diesem Abschnitt sollen neben einer kurzen Ubersicht uber Reflexzeitmessungen 
Probleme erortert werden, die bei der Untersuchung der Chronaxie verschiedener 
afferenter, reflexvermittelnder Nerven aufgetaucht sind. 

Noch vor kurzem schien die Geschwindigkeit des zentralen Erregungs
ablaufes einerseits und die sensible Nervenchronaxie andererseits heterogenen 
Forschungsgebieten anzugehoren. Heute diirfen wir aber mit groBer Wahr
scheinlichkeit annehmen, daB zwischen diesen GroBen eine, wenn auch noch 
nicht vollkommen klar erkannte Beziehung besteht. 

Zur Erorterung dieser Beziehung mogen die folgenden Auseinandersetzungen 
dienen: wenn wir die Zeiten bestimmen, wahrend derer Strome von verschiedener 
Spannung durch ein erregbares Organ flieBen miissen, urn eben eine Erregung aus
zulOsen, so finden wir, daB die Reizdauer urn so langer gewahlt werden muB, 
je schwacher der Reiz ist. Dabei wird die Beziehung zwischen Reizzeit und 
Spannung im wesentlichen durch eine rechtwinkelige Hyperbel ausgedriickt. 
Der schwachste, bei "unendlich" langer Reizdauer wirkende Strom gibt uns 
die "galvanische Schwelle" oder die "Rheobase", und jene Zeit, wahrend derer 
ein Strom von doppelter Rheobasenspannung flieBen muB, urn das Organ eben 
zu erregen, bezeichnen wir mit LAPICQUE als "Ohronaxie". Der Verlauf der 
hyperbolischen Reizzeitspannungskurven ist fiir die einzelnen Organe, auch fiir 
die einzelnen Fasern ein und desselben Nerven weitgehend verschieden; er 
wird charakterisiert durch den Krummungsparameter a (den "a-Wert") der 
Hyperbel, durch das Produkt Rheobase X Chronaxie. Bei gleicher Rheobasen
spannung zeigen trage Reizzeitspannungskurven eine relativ lange, steiler ver
laufende Kurven eine relativ kurze Chronaxie. Je kleiner der a-Wert und je 
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kurzer die Chronaxie, desto hoher ist die "Zeiterregbarkeit" des gereizten 
Organes. 

Die Kurven der Abb. 15 veranschaulichen diese VerhiiJtnisse. Die drei gezeichneten 
Hyperbeln seien die Reizzeitspannungskurven dreier verschiedener Nervenfasern. Zur 
Erregung der erregbarsten Fasern geniigt bei praktisch unendlich langer Dauer des Reiz
stromes die Spannung von 1 Volt (Rheobase = 1). Verdoppeln wir diese Schwellenspannung 
und bestimmen wir die zu dieser Spannung gehOrige Reizzeit, so gibt sie uns die Chronaxie 
der betreffenden Faser. In der Abb. 15 ist diese Zeit als 1 angenommen; dementsprechend 
ist der "a-Wert" dieser Kurve (Rheobase X Chronaxie) ebenfalls 1. Die zweite, weniger 
erregbare NervenfaBer wird bei Anwendung eines lange flieBenden Reizstromes erst bei 
einer Spannung von 2 Volt erregt (Rheobase = 2); ihre Reizzeitspannungskurve verlauft 
auch trager als die der erregbareren Faser, wir sehen, daB ihre Chronaxie 2 ist und folglich 
ist der a-Wert dieser FaBer: 4. Die Zeiterregbarkeit der dritten, der am wenigsten erregbaren 
Faser wird durch eine Reizzeitspannungskurve gekennzeichnet, deren a-Wert gleich 16 ist, 
die Rheobase liegt bei 3, die Dauer der 
Chronaxie betragt demnach 5,3. 

Die Bestimmung solcher Reizzeit
spannungskurven fiir einen bestimmten 
Nerven stOBt - wenn sich seine Erreg
barkeit wahrend des Versuches nicht 
andert - auf keine groBen Schwierig
keiten: man bestimmt erst die galvanische 
Schwelle (die Rheobase) und sucht dann 
zu Stromen von hoheren Spannungen 
die jeweils zur AuslOsung der gewiinschten 
Reaktion eben notige Dauer des Reiz
stromes (bzw. Kondensator-Kapazitat); 
die so erhaltenen Punkte ergeben die 
hyperbo1ische Reizzeitspannungskurve. 

Es besteht eine funktionelle Be
ziehung zwischen der Zeiterregbar
keit (z. B. beurteilt nach der Dauer 
der Chronaxie) und einer Reihe 
anderer Eigenschaften und Reak-

\ 
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Abb. 15. Drei Reizzeitspannungskurven (schema
tisch) mit verschiedenen a-Werten. Die einge
tragenen horizontalen Strecken entsprechen der 
Dauer der den einzelnen Kurven zugehorigen 

Chronaxie. 

tionen eines Organes: zunachst hat sich gezeigt, daB fur verschiedene Nerven
fasern im allgemeinen die Regel gilt, daBsie eine um so langere Chronaxie 
zeigen, je groBer ihr Querschnitt ist (LAI'ICQUE und LEGENDRE). Ferner ist, 
ebenso wie die Chronaxie, die Leitungsgeschwindigkeit eine Funktion des Faser
durchmessers (LAPICQUE, GASSER und DESOll..LE). Nun wissen wir aber, daB 
die Fortpflanzungsgeschwindigkeit der Erregungswelle im allgemeinen in einer 
festen Beziehung zur Dauer dieser Welle (beurteilt nach dem Ablauf des Aktions
stromes) steht; somit ist also auch der zeitliche Ablauf der Einzelerregung eine 
Funktion der Chronaxie d-es betreffenden Organes, und das gleiche gilt z. B. 
auch fUr den zeitlichen Ablauf des Refraktarstadiums. Wenn wir also die 
Chronaxie einer Gruppe sensibler Nervenfasern bestimmen, z. B. der einen 
bestimmten Reflex vermittelnden Fasern, so erfahren wir aus einer solchen 
Messung nicht nur die Zeiterregbarkeit der betreffenden Fasern, sondern die 
Chronaxie gibt uns gleichzeitig uber eine Reihe charakteristischer funktioneller 
Eigenschaften der betre£fenden Fasern, ja bis zu einem gewissen Grade sogar 
uber die GroBe ihres Querschnittes Auskunft. 

Es fragt sich nun, welche Beziehungen zwischen den intrazentralen, z. B. 
spinalen Vorgangen und dem zeitlichen Verhalten der Vorgange im peripheren 
Nerven besteht. Bei der Messung der Chronaxie efferenter Nerven und ihrer 
Erfolgsorgane hat sich eine enge Beziehung zwischen diesen Zeitwerten ergeben, 
und zwar haben Nerv und Erfolgsorgan im allgemeinen Chronaxien von sehr 
ahnlicher Dauer. LApICQUE hat diese GesetzmaBigkeit als "Isochronie" bezeich
net, und er gibt an, daB die Chronaxie eines motorischen Nerven und seines 
Muskels hOchstens im VerhaItnis von 1 : 2 verschieden seien, wahrend die 
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absoluten Differenzen der Chronaxien verschiedener N erven und Muskeln viel 
groBer sind. Die Giltigkeit des Isochroniegesetzes ist vielfach angezweifelt 
worden. Zum Teil wohl mit Recht, aber ich glaube doch, daB ihm ein richtiger 
Kern zurunde liegt, daB also der zeitliche Verlauf einer nervosen Erregungs
welle in einer gewissen Beziehung steht zum zeitlichen Verlauf (und damit auch 
zur Chronaxie) der von ihr ausgelosten Erregung ihres Erfolgsorganes. Wenn 
dies fiir efferente Nerven gilt, so liegt der Gedanke nahe, daB der Zeitfaktor 
auch bei der Beziehung zwischen afferenten N erven und ihren zentralen Erfolgs
organen (den "Reflexzentren") unter Umstanden eine Rolle spielt, daB also die 
Chronaxie einer afferent en Nervenfaser in Beziehung steht zum zeitlichen 
Erregungsablauf in einem von ihr aus erregten Reflexzentrum. 

Es sei hier die Bemerkung vorweggenommen, daB diese Beziehung zwischen 
der Zeiterregbarkeit zweier gekoppelter Organe, wie Nerv und Erfolgsorgan, 
keineswegs unter allen Umstanden bestehen muB. So besteht sie z. B. sicher 
nicht in allen jenen Fallen, in denen die Nervenerregung humoral auf das Erfolgs
organ iibertragen wird. Die Chronaxie der Vasodilatatoren im Froschischiadicus 
betragt z. B. 2-3 G, die der GefaBmuskulatur 2-3 Sekunden! Daran werden 
wir auch bei den intrazentralen Beziehungen standig zu denken haben. Wenn 
also z. B. die Erregung afferenter Fasern durch die Verstarkung eines "zentralen 
Erregungszustandes" (im Sinne SHERRINGTONE' durch "Summation") allmahlich 
zur Wirkung kommt, so glaube ich, daB wir aus der Chronaxie solcher afferenter 
Fasern keinerlei Schliisse auf die Zeiterregbarkeit des betreffenden Reflex
zentrums werden ziehen diirfen. Anders verhalt es sich z. B. bei Sehnenreflexen, 
bei denen ja eine "zentrale Ubertragungszeit" kaum nachweisbar ist, bei denen 
also Erregungswellen wohl direkt als Reiz auf das Reflexzentrum wirken, ja 
vielleicht unmittelbar auf dieses iibergehen konnen. In sol chen Fallen liegt der 
Gedanke nahe, daB der zentrale Vorgang dem afferenten Impulse zeitlich ahnlich 
sein diirfte. 

Wir werden in folgendem sehen, daB sich noch eine Reihe wichtiger Tat
sachen bei der chronaximetrischen Untersuchung der Reflexe ergeben hat. Vor 
ihrer Erorterung sei hier nur einiges iiber die Dauer des intrazentralen Er
regungsablaufes bei Reflexen vorausgeschickt. 

1. Reflexzeit. 

Die Reflexzeit, yom Reizbeginn bis zum Reaktionsbeginn gemessen, setzt 
sich bekanntlich aus einer Reihe von Summanden zusammen, von denen wir 
hier nur die Dauer des intrazentralen Vorganges zu behandeln hatten. Diese 
Zeit bezeichnen wir als "zentrale Obertragungszeit" oder als "reine" oder "redu
zierte Reflexzeit". Eine ausfiihrliche Zusammenstellung der an tierischen und 
menschlichen Reflexen gemessenen Reflexzeiten findet sich bei STEINHAUSEN 
und bei LULLIES (1931). Diese Zeiten schwanken bei den verschiedenen Reflexen 
innerhalb auBerordentlich weiter Grenzen. Ich wahle zwei Beispiele, in denen 
das Auftreten reflektorischer Aktionsstrome, also das scharfst zu beobachtende 
Kriterium fUr das Ende der Reflexzeit gewahlt wurde: Beim Zungenkiefer
reflex des Hundes trat die Digastricuserregung 11,3 G bis 12,9 G nach der Reizung 
des Stammes des N. lingualis auf (IsAYAMA, 1924). Die hieraus errechenbare 
reine Reflexzeit 3 (± 1) G. Dagegen treten im cervicalen Grenzstrang die ersten 
reflektorischen Erregungswellen bei Reizung des Ischiadicus erst nach 40-60 G 

auf, und bei Verwendung von Schallreizen sagar erst nach ISO G (BYRNE und 
EINTHOVEN). Die kiirzesten bekannten Reflexzeiten finden sich bei den Sehnen
reflexen; sie sind zum Teil so kurz, daB bei der iiblichen Annahme fUr die Ge
schwindigkeit der Erregungsleitung im Nervenstamm die gesamte Reflexzeit 
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auf die Nervenleitung entfiele, eine "reine Reflexzeit" also uberhaupt nicht 
nachweisbar ware. Dies war ja auch der Grund, weshalb an der Reflexnatur 
der "Sehnenphanomene" irrtumlicherweise so lange gezweifelt wurde. 

Sobald wir Reflexzeiten bei adaquater Reizung eines Receptors messen, wird 
die Berechnung der zentralen tJbertragungszeit dadurch erschwert, daB die 
Receptoren Reize in der Regel mit Serien rhythmischer Erregungswellen beant
worten, und daB wir nicht wissen konnen, ob wirklich die erste oder erst eine 
spatere Erregungswelle reflexauslOsend wirkte. Bei den erwahnten Reflexen 
auf sympathische Fasern konnte die auffallende Lange der Reflexzeit durch 
verschiedene U mstande bedingt sein; wenn wir eine direkte spinale Reflex
ubertragung annehmen, so konnte sich der zentrale Erregungszustand (SHER
RINGTON) an den spinalen Ursprungszellen der praganglionaren sympathischen 
Fasern besonders langsam entwickeln, oder es konnten, was recht wahrschein
lich ist, solche Reflexe auf dem Wege uber die hypothalamischen vegetativen 
Zentren ablaufen, ja es ware bei sehr langen Reflexzeiten sogar denkbar, daB 
erst eine reflektorische Adrenalinausschuttung den Hintergrund fUr die reflek
torische Erregung des Sympathicus bildet. 

Wenn wir an die Summationsvorgange denken, die oft zur AuslOsung eines 
Reflexes notig sind, so erkennen wir ohne weiteres, daB die Dauer der reinen 
Reflexzeit uns gewiB keine Anhaltspunkte fur die Lange der zentralen Leitungs
strecke oder fur die Zahl der am Reflexbogen beteiligten Neuronen ergeben 
kann. Auch die verschiedenen Versuche, bestimmte Zeiten fUr den tJbergang 
der Erregung uber je eine Synapse ("Synapsenzeit") zu berechnen, sind theo
retisch nicht genugend fundiert. 

Beim Beugereflex hat es sich gezeigt, daB die Latenzzeit einer reflektorischen 
Einzelerregung ein Minimum zeigt, wenn ihr etwa 6-8 a vorher eine erste 
Reflexwelle vorangegangen ist [ECCLES und SHERRINGTON, 1931 (3)]. Die 
Verkurzung der Reflexzeit durfte in diesem FaIle dadurch zu erklaren sein, daB 
schon die erste Welle in einzelnen Neuronen einen fast bis zur Schwelle an
wachsenden zentralen Erregungszustand setzt, so daB dann der durch die zweite 
afferente Welle bewirkte weitere Anstieg des zentralen Erregungszustandes 
sojort den Reflex auszulOsen vermag. Es fallt also nach dieser Vorstellung bei 
dem zweiten von zwei solchen Reizen die Zeit des Anstieges des zentralen Er
regungszustandes bis zur Schw.elle (die "Synapsenverz6gerung") weg, und die 
zentrale tJbertragungszeit wiirde dann nur mehr der zentralen Leitungszeit 
entsprechen. Diese diirfte kaum uber 0,5 a betragen. 

Man hat auch vielfach versucht; die zentrale tJberleitungszeit aus der Dif
ferenz der Latenzen eines gleichseitigen und eines gekreuzten Reflexes zu be
stimmen. Solche Versuche sind nur dann einwandfrei, wenn der ipsi- und der 
kontralaterale Reflex auf den glewhen Reiz hin erfolgen. Beim Beugereflex 
des Frosches ist die "Uberkreuzungszeit" weitgehend von der Temperatur des 
Tieres abhiingig, die Mittelwerte schwanken von 0,7 a (bei 26-28° 0) bis 5,1 a 
(bei 10-12° 0). Dabei ist die Streuung der Ergebnisse um diese Mittelwerte 
auBerordentlich groB; so z. B. liegen die Werte, die das Mittel 5,1 a ergeben 
haben, zwischen - 3,5 a 1 (!) und + 13,3 a (JOLLY). Der Versuch, aus solchen 
Ergebnissen eine Synapsenzeit zu berechnen, kann zu keinem Erfolg fUhren. 
1ch habe ahnliche Versuche mit OHIBA am Zungenkieferreflex der Katze aus
gefiihrt, und wir fanden hier die Reflexzeit der Digastricuskontraktion bei der 
Reizung des ipsi- und des kontralateralen N.lingualis bei einer relativ geringen 
Streuung der Einzelwerte absolut iibereinstimmend. 

1 Das negative Vorzeichen erklart sich daraus, daB in diesem FaIle die Latenz des gleich
zeitigen Reflexes langer war als die des gekreuzten. 
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Lost man durch einen Einzelreiz von der Zunge aus den Zungenkieferreflex 
aus, so tritt am M. digastricus eine reflektorische Einzelzuckung auf, deren 
Aktionsstrom wesentlich trager verlauft, als der Aktionsstrom einer yom motori
schen Nerven aus ausgelosten Zuckung (IsAYAMA, 1924). Ich habe hieraus 
geschlossen, daB die Dbertragungszeit nicht bei allen Reflexbogen gleich lang 
sei, sondern daB die reflektorische Erregungswelle in einzelnen Fasern des 
motorischen Nerven frillier, in anderen spater auftrate. Dies wiirde also fur 
eine Verschiedenheit der Dbertragungszeit fur die einzelnen Partialreflexbogen 
sprechen. Auch ein Beugereflex, der durch einen Einzelinduktionsschlag aus
ge16st wird, zeigt eine solche Asynchronie des Erregungsschwarmes in den ein
zelnen Partialreflexbogen (FORBES und GREGG), und das gleiche gilt fiir den 
Patellarreflex (BALLIF, FULTON und LIDDELL), so daB wir wohl allgemein 
annehmen durfen, daB die motorischen Einheiten eines Muskels reflektorisch 
nie so gleichzeitig erregt werden wie bei der Reizung des motorischen 
Nerven. 

Es ist von vornherein zu erwarten, daB die Reflexzeit der verschiedenen 
Reflexe von der biologischen Wichtigkeit der Raschheit der betreffenden Reiz
beantwortungen abhangt. Schon nocizeptive Reflexe verhalten sich in dieser 
Hinsicht verschieden. Die rohe Reflexzeit betragt z. B. beim gleichseitigen 
Beugereflex der Katze, am decerebrierten Tier gemessen, 10--12 (J, die zentrale 
Dbertragungszeit 3,0--5,5 (J (SHERRINGTON, 1932); ihre Kurze entspricht der 
Wichtigkeit einer moglichst raschen Hebung des Beines, wenn es auf einen spitzen 
oder scharfen Gegenstand tritt, gestochen, gebissen wird oder dergleichen mehr. 
Eine ebenso kurze Reflexzeit von etwa 10 (J zeigt der reflektorische Lidschlag 
bei der Taube (DITTLER und GARTEN, 1918), wahrend beim Menschen die 
kurzeste fiir den Lidschlag gemessene Latenz 28 (J betragt. Auch der Zungen
kieferreflex, der die Zunge vor Verletzung durch spitze Fremdkorper oder durch 
einen versehentlichen BiB schutzt, zeigt Reflexzeiten, die beim Hund bis auf 
II (J heruntergehen (ISAYAMA, 1924). Dagegen zeigen Ohrmuschelreflexe und 
wohl auch andere ahnliche Hautreflexe langere Reflexzeiten, und die Schutz
reflexe gegen langsam schadigende Noxen, wie z. B. der Reflex auf die Nickhaut 
(Befeuchtung der Cornea) oder der Pupillarreflex, werden erst einige Zehntel
sekunden nach Beginn des Reizes merklich. 

Biologisch wichtig ist es auch, daB sich der Organismus reflektorisch gegen 
starke Reize rascher schutzt als gegen schwache, und so konnen wir von diesem 
Gesichtspunkte aus auch die bekannte Abhangigkeit der Reflexzeit von der 
Reizstarke betrachten. Diese Abhangigkeit ist fur sehr verschiedene Reflexe 
beschrieben worden (vgl. KAUFFMANN und STEINHAUSEN); sie ist zum Teil 
peripher dadurch bedingt, daB schwachere, z. B. thermische oder chemische 
Reize erst nach einer langeren Latenz (Warmeleitung, Diffusion!) die Receptoren 
erregen, aber wahrscheinlich spielen zentrale Vorgange bei der Verspatung des 
durch schwache Reize ausge16sten Reflexerfolges die Hauptrolle. SHERRINGTON 
(1932) nimmt an, daB "starke" Reize, also solche, die viele afferente Fasern 
erregen, ein rascheres Anwachsen des zentralen Erregungszustandes bis zu 
seinem Schwellenwert fUr die Auslosung der efferenten Erregungswelle ermog
lichen, daB also bei starken Reizen die Synapsenverzogerung geringer ist. Auch 
bei mechanischen Reizen begegnen wir dieser Beziehung zwischen Reizstarke 
und Reflexzeit, so kann z. B. die Latenz des reflektorischen Lidschlages beim 
Menschen je nach der Starke eines den Lidrand treffenden Reizes zwischen 28 
und 52 (J schwanken (DITTLER und GARTEN, 1918). 

Je rascher die Lokomotionsbewegungen eines Tieres ablaufen, je rascher es 
sich also fortbewegt, um so wichtiger ist es, daB seine reflektorischen 
Leistungen mit moglichst geringer Verzogerung erfolgen. Dem entspricht z. B. 
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die auffallende Kiirze der Reflexzeit bei den Fliigel- und Schwanzstellreflexen 
der Taube (DITTLER und GARTEN, 1918). 

Auffallend rasch verlaufen auch die propriozeptiven Reflexe bei der Dehnung 
eine Muskels. Dies gilt sowohl fiir die Sehnenreflexe, als auch fiir den eigent
lichen Dehnungsreflex. Bei spinalen Katzen betragt die Latenz des Patellar
reflexes durchschnittlich 8,5 (7-10) a, bei decerebrierten Katzen nur 6,8 (5,5 
bis 7,5) a. Bei 4 mannlichen Versuehspersonen TUTTLEs betrugen die Durch
schnittswerte fiir die Zeit vom Schlag auf die Achillessehne bis zum Beginn des 
Gastrocnemiusaktionsstromes 32-42 a. Diese Werte sind natiirlich langer 
als die von HOFFMANN (1922) bei elektrischer Auslosung des Reflexes beobach
teten: 24,7-29,3 a. Die bei den verschiedenen Versuchspersonen beobachteten 
Differenzen hangen in erster Linie mit der verschiedenen Lange der Reflexbahn 
(KorpergroBe) zusammen, zum Teil sind sie aber auch individuell bedingt. 
Bei Ratten betragt die Gesamtreflexzeit fUr den Aehillessehnenreflex nur 6,7 a, 
wovon 2,5 a auf die afferente Leitung bis ins Riickenmark fallen (TRAVIS und 
FOSSLER). Der Dehnungsreflex zeigt bei der enthirnten Katze nur eine Latenz 
von 6-7 a [FULTON und LIDDELL, 1925 (2)], so daB also bei der geringsten 
Tendenz zum Einknicken der Extremitat unter der Last des Rumpfes das 
nachgebende Bein sofort von dem jetzt ausgelOsten Dehnungsreflex "auf
gefangen" wird. 

In allerletzter Zeit ist es gelungen, aueh den Verlauf intraspinaler Erregungs
vorgange an den elektrisehen Aktionspotentialen zu verfolgen. Von der dorsalen 
Seite des freigelegten Katzenriickenmarkes laBt sieh bei der Reizung einer 
durehsehnittenen dorsalen Wurzel eine komplexe Gruppe von Potentialen 
ableiten (GASSER und TREDWAY GRAHAM). Ais erstes Glied tritt regelmaBig 
ein, in nur 0,5 a ablaufendes Potential auf, das von den einstrahlenden Wurzel
fasern stammt (Fortpflanzungsgeschwindigkeit 80 m pro Sekunde, aber 3-4 em 
weiter kranialwarts nur mehr 30 m pro Sekunde, was der histologisch fest
gestellten Abnahme der Faserdicke entsprieht; absolutes und relatives Refraktar
stadium etwa 1,3 bzw. 2,8 a). Dieser steilen Zaeke folgt eine iiberaus trage 
verlaufende Welle, die bei Absperrung der Blutzufuhr zum Riiekenmark schon 
naeh einer Minute erliseht, und die hoehstwahrscheinlieh auf den Erregungs
vorgang in Schaltzellen bezogen werden muB; ihr relatives Refraktarstadium 
dauert iiber 70 a. Ein weiteres, noeh trageres, entgegengesetzt gerichtetes 
Potential laBt sieh noch nicht deuten. 

AuBerst trage Aktionsstrome zeigen auch die V orderhornzellen des Frosehes 
bei einer "antidromen" (vom motorisehen Nerven riieklaufig erfolgenden) 
Erregung; die Anstiegszeit des negativen Teiles der Welle betragt etwa 10 a, 
der sieh dann anschlieBende, viel tragere positive Teil dauert fast eine halbe 
Sekunde (UMRATH). 

Diese Beobaehtungen widersprechen dem Isochroniegesetz, das in allen 
Absehnitten des Reflexbogens annahernd gleieh rasch verlaufende Erregungs
vorgange postuliert. 

Ohne sicheres Ergebnis ist friiher mehrfach die Frage behandelt worden, ob die Er
regungswelle im sensiblen Nerven bei der Passage durch das Spinalganglion eine merkliche 
Verzogerung erleidet. Diese Verzogerung ist durch die Registrierung des Nervenpotentials 
mittels des Kathodenstrahloszillographen meBbar geworden. Sie ist sehr gering; bei Frosch
nerven betragt sie 0,04-0,18 a, in einem Versuch an einem Katzennerven bei 35° wurde 
ein Wert von 0,8 a gefunden (ERLANGER, BISHOP und GASSER). 

Abgesehen von den nicht konstanten Latenzzeiten der Receptoren, wie auch 
der Erfolgsorgane, sind sieher auch noch ganz andere Faktoren fiir die Inkonstanz 
der am gleichen Reflex beobachteten Reflexzeiten maBgebend, denn es spreehen 
heute zahlreiche Beobachtungen dafiir, daB auch der zeitliche Ablauf der nervosen 
Erregungswellen fiir die einzelnen Teile des Reflexbogens nicht als konstant 
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angesehen werden kann. Diese Beobachtungen sollen jetzt hier besprochen 
werden. 

2. Die Variabilitat der Zeiterregbarkeit im Bereiche des Reflexbogens. 
(Vgl. BRUCKE, 1932.) 

AIle alteren Versuche am iiberlebenden Nerven wurden unter der als selbst
verstandlich geltenden Annahme ausgefiihrt, daB sich ein iiberlebender Kalt
bliiternerv wenigstens in der ersten Zeit nach seiner Entnahme aus dem Tier
k6rper gegen Reize genau so verhalt wie ein Nerv im unversehrten Tiere. Diese 
Annahme hat sich als irrig erwiesen. Bestimmt man die Chronaxie der motori
schen Fasern eines zunachst noch mit dem Riickenmark verbundenen Frosch
ischiadicus und durchschneidet man dann den Nervenstamm zentralwarts, ohne 
die Lage der Reizelektroden zu verandern, so findet man nach der Abtrennung 
des Nerven eine niedrigere Chronaxie als am intakten Nerven (M. LAPICQUE, 
1923). Das Zentralnervensystem iibt also in diesem FaIle dauernd einen 
chronaxieverlangernden EinfluB auf die motorischen Nervenfasern aus, und 
zwar handelt es sich dabei urn Einfliisse, die von den Thalamis oder wahr
scheinlicher von den vegetativen subthalamischen Zentren ausgehen (M. LA
PICQUE, 1930). 

Es hat sich weiter gezeigt, daB die charakteristische Differenz zwischen 
der Zeiterregbarkeit der motorischen Nerven antagonistischer Muskeln (Strecker
chronaxie: Beugerchronaxie = 1 : 2) nicht als Eigentiimlichkeit der betreffenden 
Nerven anzusehen ist, sondern daB auch sie auf zentralen Einfliissen beruht, 
denn diese Differenz verschwindet oder verringert sich wesentlich in der Narkose 
oder nach Abtrennung der untersuchten Nerven yom Riickenmark [L. und 
M. LAPICQUE, 1928 (2)]. 

Wir k6nnen mit LAPICQUE die Chronaxie des noch mit seinem Zentrum in 
Verbindung stehenden Nerven als "Subordinationschronaxie" bezeichnen, im 
Gegensatz zur "Konstitutionschronaxie" des abgetrennten Nerven. 

Auch eine von JASPER (1932) bei Tieren beobachtete konstante Differenz 
zwischen der Chronaxie motorischer Nerven auf der rechten und linken Seite 
solI nach Ausschaltung des Gehirns verschwinden. 

Die Beobachtung der Subordinationschronaxie veranlaBte ACHELIS zu einer 
eingehenden Analyse dieser Erscheinung, die zu der Erkenntnis fiihrte, daB 
hier sympathische Einfliisse mit eine Rolle spielen. ACHELIS fand, daB von den 
Augen aus, auf dem Wege iiber den Grenzstrang, eine Umstimmung der motori
schen Nerven erfolgt, und diese Umstimmung laBt sich auch kiinstlich durch 
Reizung des Grenzstranges erzielen (ACHELIS, JASCHWILI). Nach verschiedenen 
Beobachtungen diirfte diese Umstimmung durch den Sympathicus intrazentral 
(an den Vorderhornzellen 1) erfolgen. Entsprechend der auch sonst immer 
beobachteten funktionellen Beziehung zwischen Chronaxie und dem Ablauf 
des Erregungsvorganges andert sich auch die Leitungsgeschwindigkeit im 
motorischen Nerven nach seiner Durchschneidung, sowie auch nach der Durch
schneidung des Hirnstammes caudal von den Lobis opticis. Wir begegnen hier 
aber einem Widerspruch, der sich durch einen groBen Teil der einschlagigen 
Untersuchungen zieht: Nach Durchschneidung des Nerven nimmt die Leitungs
geschwindigkeit der motorischen Fasern ab (MONNIER und JASPER), nach 
Durchschneidung des Hirnstammes nimmt sie etwas zu (ROSENBERG und SAGER). 
Auch ich habe in Versuchen mit TSUJI einwandfreie, aber der Richtung nach 
wechselnde Wirkungen der Sympathicusreizung auf die Nervenchronaxie be
obachtet. Die verschiedenen Versuchsergebnisse sprechen aber im allgemeinen 
dafiir, daB der Sympathicus die Zeiterregbarkeit steigert, also die Chronaxie 
verkiirzt. 
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In vollem Einklang mit der sympathischen Forderung des motorischen 
Nerven stehen Beobachtungen, daB eine Grenzstrangreizung die Chronaxie 
des Muskels (L. und M. LApICQUE, 1930) und die Anstiegsdauer seiner isometri
schen Spannungskurve (CHARLET) verkiirzt. Eine parasympathische Beein
flussung der Muskelerregbarkeit von den dorsalen Wurzeln aus (ALTENBURGER 
und KROLL) konnten wir nicht beobachten (BRUCKE und KRANNICH, 1932). 

Aus den hier angefiihrten Beobachtungen geht wohl zweifellos hervor, daB 
vom Ruckenmark aus, auf dem Wege uber sympathische Fasern, der efferente 
Schenkel der Reflexbogen mit EinschluB der Muskulatur tonisch beeinfluBt 
wird, und es scheint nach den Versuchen von ACHELIS, daB dieser Tonus reflek
torisch von den Opticis aus variierbar ist. Die Zeiterregbarkeit des motorischen 
Nerven kann aber anscheinend auch propriozeptiv reflektorisch verandert werden, 
denn sie schwankt mit dem Dehnungszustand des betreffenden Muskels. So 
kann die Chronaxie der motorischen Fasern fur den Gastrocnemius des Frosches 
bei gestrecktem Bein 0,022 flF 1 betragen, bei Beugung im Sprunggelenk, also 
bei Dehnung des Gastrocnemius 0,013 flF [L. und M. LAPICQUE, 1928 (3)]. 
Analoge Beobachtungen liegen fiir die menschliche Muskulatur vor (LAUGIER, 
LIBERSOHN und NEOUSSIKINE). Eine sehr ausgiebige reflektorische Verkurzung 
der Chronaxie des M. rectus abdominis des Frosches durch mechanische Reizung 
des Magens (Zwicken) hat FLORKIN beobachtet. Der zentripetale Ast dieses 
Reflexes verlauft durch die Splanchnici; es wurde bisher nicht untersucht, ob 
der efferente Ast nicht vielleicht auch in diesem FaIle uber den Grenzstrang 
verlauft. 

Es liegt der Gedanke nahe, daB diese Erregbarkeitssteigerung der Bauchmuskulatur, 
wie sie bei schmerzhafter Reizung des Magens besteht, in Beziehung stehen kOnnte zu der 
TonuserhOhung dieser Muskeln (dem harten Bauch), wie wir sie bei der Palpation der Bauch· 
eingeweide in Fiillen entziindlicher Affektionen der Baucheingeweide (Appendicitis, Peri· 
tonitis usf.) beobachten. Auch ein anderes Symptom, das wir vom Krankenbett her bei 
Schmerzen im Bereich des Abdomens kennen, das Anziehen der Beine, konnte in Beziehung 
stehen zu einem an Katzen zu beobachteten Reflex: eine Reizung des zentralen Splanchnicus. 
stumpfes lost hier eine kriiftige Beugung der hinteren Extremitiiten aus (MARCU). 

Eine solche sympathisch bedingte Umstimmung der peripheren Zeiterregbar
keit hat sich aber auch am afferenten Schenkel des Reflexbogens nachweisen 
lassen. Schon alte Beobachtungen am Tier, die bis auf CLAUDE BERNARD 
zuruckgehen, und vor allem klinische Beobachtungen am Men;chen (FOERSTER, 
ALTENBURGER und KROLL) zeigten, daB die Erregbarkeit der Hautreceptoren 
vom Sympathicus aus beeinfluBt wird. Bestimmt man die Chronaxie der 
sensiblen Elemente in der Froschzehenhaut bei AuslOsung des gleichseitigen 
Beugereflexes, so findet man in der weitaus uberwiegenden Mehrzahl der FaIle 
eine Steigerung der Zeiterregbarkeit im AnschluB an eine Reizung des Grenz· 
stranges (BRUCKE und KRANNICH, 1931). Komplizierter waren die Ergebnisse 
der Versuche, in denen TSUJI auf meine Veranlassung die Chronaxie der sensiblen 
Ischiadicusfasern der Katze unter dem EinfluB der Sympathicusreizung unter
sucht hat. Ais Reaktion wurde dabei die Hemmung des ipsilateralen Quadriceps. 
tonus beobachtet. Unter 13 Katzen zeigten 2 uberhaupt keine Wirkung der 
Sympathicusreizung auf die Erregbarkeit des Ischiadicus, 8 zeigten eine Ver· 
kurzung der Chronaxie, 3 dagegen eine, in einem FaIle bei 6 Sympathicusreizungen 
regelmaBig wiederkehrende Verlangerung der Ischiadicuschronaxie nach einer 
20 Sekunden dauernden Reizung des Grenzstranges. Eine analoge Verlangerung 
der Chronaxie sahen wir bei einer einzigen von 7 Katzen, als wir den EinfluB 
der Sympathicusreizung auf die Chronaxie des N. auricularis magnus unter-

1 Mikrofarad, also Kapazitiit, die hier als MaE der Zeit verwendet werden kann, weil die 
Entladungsdauer eines zur Reizung verwendeten Kondensators bei gleichen Widerstiinden 
im Entladungskreise seiner Kapazitiit proportional ist. 

Handbuch der Neurologie. II. 10 
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suchten. Als Schwellenwirkung wurde bei diesen Versuchen ein eben merklicher 
Ohrmuschelreflex beobachtet (BRUCKE, AUERSPERG und KRANNICH). 

Fiir solche Anderungen der Chronaxie ("Metachronosen", FREDERICQ) gibt 
es zwei Erklarungsmoglichkeiten: entweder kann sich die Zeiterregbarkeit 
des untersuchten Nerven wirklich andern, dann liegt also eine echte Umstimmung 
vor; die zweite Moglichkeit ergibt sich aus der Tatsache, daB auch funktionell 
gleichartige Fasern eines Nerven in ihrer Zeiterregbarkeit untereinander weit
gehend verschieden sein konnen [vgl. AUERSPERG, 1933 (1)]. Es konnte daher 
z. B. bei der Sympathicusreizung eine Verkiirzung der Chronaxie eines afferenten 
Nerven auch dann beobachtet werden, wenn das betreffende Reflexzentrum 
normalerweise von Fasern mit langerer Chronaxie, nach der Sympathicus
reizung aber nur mehr von Fasern mit kiirzerer Chronaxie in Erregung versetzt 
wiirde. In diesem FaIle lage also nicht eine Metachronose des afferenten Nerven 
vor, wohl aber eine intrazentrale Umstimmung. Eine Entscheidung zwischen 
diesen beiden Moglichkeiten konnte mit Sicherheit dann getroffen werden, 
wenn wir Versuche dieser Art an einer einzelnen Faser ausfiihren konnten. 
Vorlaufig soIl diese Frage noch offen gelassen werden. Wie immer die beobach
teten Anderungen der Zeiterregbarkeit erklart werden mogen, jedenfalls beweisen 
sie, daB der Reflexbogen in seiner Erregbarkeit yom Sympathicus aus beeinfluBt 
werden kann. Analoge Einfliisse des vegetativen Systems finden wir auch bei 
fast allen vegetativ innervierten Organen; als erster hat FREDERICQ (1924) den 
Beweis erbracht, daB der Herzmuskel unter dem EinfluB der Vagusreizung eine 
Verkiirzung seiner Chronaxie, bei der Sympathicusreizung eine Verlangerung 
zeigt. Diese Beobachtungen sind mehrfach bestatigt worden (FIELD und BRUCKE 
u. a.), und analoge Anderungen der Zeiterregbarkeit zeigen auch andere glatt
muskelige Organe (FREDERICQ, 1931). 

Eine wahrscheinlich das Reflexzentrum selbst betreffende Umstimmung 
beobachtet man manchmal nach "starken" Erregungen des Zentrums. Sie 
wurden an den durch Reizung des N. auricularis magnus oder des N. auriculo
temporalis ausgelOsten Ohrreflexen der Katze naher untersucht (BRUCKE, 
AUERSPERG und KRANNICH). Ligiert man einen dieser beiden Nerven, so sieht 
man dabei neben anderen Reflexen auf die Gesichtsmuskulatur regelmaBig 
krii.ftige Reflexe4Quf die Ohrmuscheln; sind diese Reflexe abgeklungen, so bleibt 
die Reflexerregbarkeit der Ohrmuskulatur fiir schwache mechanische Reizungen 
der Ohrmuschel selbst sowie auch fur Reize, die einen der genannten afferenten 
Nerven treffen, noch lange Zeit (iiber 10 Minuten) stark erhoht. Ja, wir sahen 
in einigen Fallen, daB die Ligatur eines dieser Nerven die Erregbarkeit des 
Ohres fiir mechanische Reize sogar dann noch wesentlich steigerte, wenn vorher 
schon der andere Nerv durchschnitten worden war, wenn also die Ohrmuschel 
nur noch von Fasern des N. occipitalis und des Vagus sensibel innerviert war. 
Wir versuchten einer Analyse dieser Erregbarkeitssteigerung dadurch naher 
zu kommen, daB wir die Zeiterregbarkeit der reflexvermittelnden Fasern vor 
und nach einer peripher von den Reizelektroden angelegten Ligatur des N. auri
cularis magnus oder des Auriculo-temporalis untersuchten. Die Ergebnisse 
waren nicht einheitlich; die Rheobase anderte sich nach der Ligatur regellos, 
die Chronaxie wurde oft verkiirzt, oft anderte sie sich gar nicht, und nur in 
Ausnahmefallen wurde sie verlangert. Wir miissen uns wohl vorstellen, daB 
in diesem Zustande gesteigerter Erregbarkeit das intrazentrale Dekrement 
herabgesetzt oder die Summationsfahigkeit gesteigert ist, so daB die Erregung 
einzelner sensibler Fasern auf mehr motorische Neuronen iibergehen kann, und 
daB afferente Erregungswellen, die vorher fiir das Zentrum unterschwellig 
waren, iiber die Schwelle treten. 
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3. Sensible Chronaxie und zentrale Ansprechbarkeit. 
Besteht eine bestimmte Beziehung zwischen der Zeiterregbarkeit einer 

afferenten N ervenfaser und ihrem Vermogen, ein Reflexzentrum zu erregen? 
Die Beantwortung dieser Frage ist grundsatzlich von Wichtigkeit, denn von 
ihr hangt es ab, welche Bedeutung wir dem Zeitfaktor fiir den Mechanismus 
der zentralen Schaltungsvorgange zuschreiben diirfen. Schon die ersten Ver
suche in dieser Richtung zeigten, daB keineswegs aIle einem bestimmten Reflex 
dienenden afferenten Fasern die gleiche Chronaxie haben miissen. So fanden 
wir z. B. an Ischiadicusfasern, die eine schwache Hemmung des ipsilateralen 
Quadricepstonus auslOsten, bei ein und demselben Praparate Chronaxiewerte 
von 0,05-0,15 (j (BRUCKE, Hou und KRANNICH). Meist war die Chronaxie einer 
Fasergruppe um so kiirzer, je hoher ihre Rheobase lag; so fanden wir z. B. bei 
einer Katze bei Rheobasen von 2,0, 2,6, 3,0, 4,6, 5,0 und 6,0 Volt fiir die zu
gehOrigen Chronaxien die Werte von 0,018, 0,016-0,017, 0,01l, 0,010, 0,008 
bis 0,009 und von 0,006 ftF. Immerhin ist der hier beobachtete Schwankungs
bereich von 1 : 3 nicht sehr groB. Noch ahnlicher sind die Chronaxiewerte der 
afferenten Fasern, die AUERSPERG, 1933 (I), beim gekreuzten Streckreflex 
verschiedener Katzen gefunden hat; hier sind die Grenzwerte 0,003 und 0,006 
bis 0,007 und bei ein und demselben Tiere war die groBte, bei verschiedenen 
ReflexhOhen beobachtete Chronaxiedifferenz, die von 0,003 und 0,004ftF. 
Ganz anders verhalt sich der gleichseitige Beugereflex. Dieser Reflex wird 
von sensiblen Fasern mit ganz verschiedener Zeiterregbarkeit ausgelOst, so daB 
die Reizzeitspannungskurven dieser Fasern einander in der mannigfaltigsten 
Weise iiberkreuzen, wodurch die Bestimmung ihrer Chronaxie unmoglich wird. 
Nur bei den allerschwachsten Beugereflexen, also jenen, die von den erregbarsten 
afferenten Fasern ausgelOst werden, fand AUERSPERG hyperbolisch verlaufende 
Reizzeitspannungskurven der sensiblen Fasern mit Chronaxiewerten, die 
zwischen 0,003 und 0,03 ftF lagen, die also auch schon eine recht groBe Streuung 
zeigten. 

Wir sehen also, daB die beiden wichtigen Typen der Extremitatenreflexe, 
der gleichseitige Beuge- und der gekreuzte Streckreflex, so wie sie sich auch 
sonst in vielen Eigentiimlichkeiten voneinander unterscheiden, auch durch ein 
ganz verschiedenes Verhalten der Zeiterregbarkeit der sie auslOsenden afferenten 
Fasern charakterisiert sind: Der gekreuzte Streckreflex wird nur durch Fasern 
von ganz bestimmter Zeiterregbarkeit ausgelOst, wahrend im afferenten Schenkel 
des Beugereflexes Fasern der verschiedensten Zeiterregbarkeit vereinigt sind. 

AUERSPERG weist dara;uf hin, daB diese Differenz in der Ansprechbarkeit der beiden 
Reflexe m6glicherweise ganz oder zum Teil auf die Enthirnungsstarre zuriickgefiihrt werden 
k6nnte, in der die Reflexe gepriift wurden. "Es k6nnten sich in diesem Zustande besondere, 
sich gerade am Extensorenzentrum auswirkende, richtende und ordnende Einfliisse auf 
die reflektorische Ansprechbarkeit geltend machen, wahrend die Antagonisten, die Beuger, 
unter anderen zentralen Bedingungen stiinden." Vielleicht wiirde man an spinalen Tieren 
andere Verhaltnisse finden. 

Etwas andere Verhaltnisse hat die Untersuchung der Zeiterregbarkeit der 
vom Auriculo-temporalis und vom Auricularis magnus auslOsbaren Reflexe auf 
die Facialismuskulatur gebracht (BRUCKE, AUERSPERG und KRANNICH). Wir 
haben die Reizzeitspannungskurven der afferenten Fasern fiir verschiedene 
Ohrmuschelreflexe, Zuckungen des Platysmas, des M. orbicularis und der 
Oberlippenmuskulatur untersucht. Diese Kurven verliefen bei ein und derselben 
Katze auBerordentlich verschieden, so haben wir z. B. in einem FaIle an den, 
einen Ohrreflex auslOsenden Auricularisfasern eine Chronaxie von 0,006 ftF 
gefunden, wahrend jene sensiblen Fasern, von denen aus eine reflektorische 
Zuckung der Oberlippe auslosbar war, eine Chronaxie von 0,3-0,4 ftF zeigten. 
Auch fUr verschiedene Ohrmuschelreflexe war die sensible Chronaxie oft ganz 

10* 
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verschieden; so lOsten z. B. einmal Auricularisfasern mit einer Chronaxie von 
0,045 flF eine re£lektorische Dorsalbewegung des Ohres aus, wahrend bei der 
Reizung anderer Fasern mit einer Chronaxie von 0,8flF eine Ventral£lexion des 
Ohres auftrat. Da aIle bei der Reizung des Auricularisstammes beobachteten 
Re£lexe als Abwehrre£lexe aufzufassen sind, ist wohl anzunehmen, daB Fasern, 
deren Reizung eine Ohrenbewegung auslost, eine Partie der Ohrmuschel sensibel 
innervieren, wahrend andere, deren Reizung zu einer Zuckung der Oberlippe 
fiihrt, wohl eine weiter oralwarts liegende Hautstelle sensibel versorgen. Es 
fragt sich nun, ob diese, bestimmten Hautstellen zugehorigen Fasern konstante 
DiJJerenzen ihrer Zeiterregbarkeit zeigen. Fiir eine solche strenge Charakteristik 
der einzelnen sensiblen Hautnervenastchen wiirde es sprechen, wenn wir bei ver
schiedenen Katzen immer wieder fanden, daB ganz bestimmte Reflexe von 
Fasern mit charakteristisch differenter Zeiterregbarkeit ausgelOst wiirden. Dies 
ist aber nicht der Fall. Bei manchen Katzen stimmten die Reizzeitspannungs
kurven fiir verschiedene Reflexe im Bereiche der Facialismuskulatur unterein
ander fast vollkommen iiberein, bei anderen zeigten sich recht betrachtliche 
Differenzen, aber ohne daB eine konstante Beziehung zwischen der Zeiterregbar
keit einzelner Fasern und dem von ihnen auslOsbaren Reflex auffindbar gewesen 
ware. Auch rechts und links fanden sich einmal sehr groBe Differenzen in der 
Chronaxie funktionell gleichartiger Fasern. 

Zur Erklarung dieses Verhaltens liegen zwei Moglichkeiten vor: 1. kann es 
sein, daB jeder einzelne Facialisreflex von sensiblen Fasern mit verschiedener 
Zeiterregbarkeit ausgelost werden kann, 2. ware es aber auch denkbar, daB 
die Zeiterregbarkeit der einzelnen Reflexbogen weitgehend schwanken kann, 
daB aber ein bestimmter Reflex doch nur von afferenten Fasern von jeweils 
bestimmter Zeiterregbarkeit ausgelOst wiirde, daB sich also gewissermaBen die Er
regbarkeit des Zentrums und seiner ZufluBwege, wenn auch weitgehend, so doch 
gleichsinnig anderte. Auch zwischen diesen Moglichkeiten werden uns vielleicht 
Versuche an einer einzelnen afferenten Faser die Entscheidung ermoglichen. 

Die Untersuchungen iiber die Zeiterregbarkeit im Bereiche verschiedener 
Reflexbogen sind wichtig fiir die Beurteilung des LAPICQuEschen Versuches, 
den Mechanismus der "Schaltung" im Zentralnervensystem in der Zeiterregbar
keit der zu verkniipfenden zentripetalen und zentrifugalen Wege zu suchen 
(LAPICQUE,1929). LAPICQUE stellt sich vor, daB die Erregung von einem Neuron 
auf ein anderes nur bei annahernd gleicher Zeiterregbarkeit der beiden iiber
gehen kann, also nur dann, wenn die beiden annahernd "isochron" sind. Die 
Schaltung kame danach nicht durch histologische Verkniipfungen zustande, 
sondern dadurch, daB die zu N euronen gelangenden Erregungswellen unter 
ihnen nur die isochronen erregen konnten. Wenn dieses Prinzip z. B. fiir die 
elektive Erregung der Beuger oder der Strecker einer Extremitat gelten sollte, 
so diirfte die Streuungsbreite der Chronaxien der betreffenden afferenten Fasern 
keinesfalls das Verhiiltnis 1 : 2 iiberschreiten, denn dies ist das Verhiiltnis, in 
dem die Chronaxien der motorischen Fasern fiir die Extensoren und die Flexoren 
zueinander stehen. 

Nach Abtrennung des Gehirnes yom Riickenmark verschwindet die Chronaxie
differenz zwischen den Streckern und Beugern. Dennoch zeigen solche spinale 
Tiere noch koordinierte Reflexe. Eine Dberpriifung ergab, daB schon ein oder 
wenige Tage nach der Riickenmarksdurchschneidung sich bei Ratten der Unter
schied zwischen den Chronaxien wieder hergestellt hat, und zwar um so deut
licher, je lebhafter die Reflexe des Tieres waren. Die an spinalen Tieren zu 
beobachtenden koordinierten Reflexe konnen also nicht als Beweis gegen die 
Richtigkeit von LAPICQUES Theorie der Reflexschaltung dienen (JASPER und 
BONVALLET). 
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Die so haufig zu beobachtenden Anderungen der reflektorischen Beant
wortung eines Reizes kame nach LApICQUES Au££assung durch Anderungen 
der Zeiterregbarkeit intrazentraler Neurone zustande, also durch Metachronosen, 
wie wir sie bei peripheren Nerven kennengelernt haben. Ein Fall, dessen Er
klarung nach diesem Prinzip besonders verlockend erscheint, ist die oft zu 
beobachtende Reflexumkehr bei einer Anderung des Dehnungsverhiiltnisses 
zwischen den Beugern und Streckern eines Gelenkes, denn die propriozeptiv 
bedingte Anderung der Zeiterregbarkeit motorischer Nerven mit dem Dehnungs
zustand der von ihnen versorgten Muskeln ist ja direkt nachweisbar. 

Ich habe die Erorterung dieser Theorie der "Chronaxieschaltung" deshalb 
hier vorweggenommen, weil sie mir in naher Beziehung zu der eigenartigen 
Beobachtung zu stehen {J,13 
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eingegangen. Sehr deutlich 
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abhiingigkeit der Chronaxie 
in Versuchen AUERSPERGS 
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Abb. 16. Abhil.ngigkeit der Chronaxie der schluckausliisenden 
Fasern des Laryngeus superior von der Reizfrequenz. [Zu
sammenstellung der Beobachtungen an 4 Kaninchen, nach 

AUERBPERG, 1933 (2).] 

trum des Kaninchens. Reizt man den zentralen Stumpf eines N. laryngeus 
sup. mit Kondensatorentladungen von verschiedener Frequenz, so findet man 
etwa in der Hal£te der Falle ein Ansteigen der Chronaxie mit abnehmender 
Reizfrequenz. Bei einer Reizfrequenz von 40 pro Sekunde gruppieren sich die 
Chronaxiewerte dicht urn die Kapazitat von 0,OO5,uF (Grenzwerte: 0,002 und 
0,007 ,uF); sobald aber die Reizfrequenz unter einen gewissen, individuell ver
schiedenen Wert sinkt, steigt die Chronaxie bis auf das Zehnfache, ja sogar 
bis iiber das Zwanzigfache an (vgl. Abb. 16). 

Es bestehen zwei Moglichkeiten, diese eigenartigen Befunde zu deuten: 
Wir konnen annehmen, daB im N.laryngeus Fasern von ganz verschiedener 
Zeiterregbarkeit sind, und daB das Zentrum, je nach der Frequenz der ein
treffenden Impulse auf Fasern von hoherer oder niedrigerer Zeiterregbarkeit 
anspricht. Diese Annahme wiirde also eine elektive Wirkung bestimmter Fasern 
bei bestimmter Reizfrequenz voraussetzen. 

Die gelaufigen Vorstellungen iiber den Mechanismus der Summation wiirden zur Er
klarung des Befundes geniigen, daB bei niedrigen Frequenzen nur Fasern von langerer 
Chronaxie wirksam befunden werden; man konnte namlich hierzu annehmen, daB rasch 
ablaufende Erregungsvorgange, die von Fasern mit kurzer Chronaxie ausgelOst werden, so 
fliichtig seien, daB sie sich erst bei hOheren Reizfrequenzen summieren kOnnten. Nicht 
denkbar dagegen ist es nach unseren Vorstellungen iiber die Summation, daB, wie AUERS
PERGS Versuche ergeben haben, bei den hohen Frequenzen der zentrale Effekt der trageren 
Fasern im Gesamterfolg uberhaupt nicht zur Auswirkung kommt. Wir konnen also auf die 
Annahme nicht verzichten, daB das Schluckzentrum je nach der Frequenz der eintreffenden 
Erregungswellen das einemal nur auf die Impulse der einen Fasergruppe, das andere Mal 
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nur auf Impulse einer anderen Fasergruppe anspricht. Diese frequenzgebundene Elektivitat 
der zentralen Ansprechbarkeit erinnert an die Tatsache, daB auch der kontralaterale Streck
reflex nur durch Fasern von bestimmter Chronaxie ausgelOst wird. 

Wenn wir eine elektive Ansprechbarkeit des Zentrums nicht annehmen 
wollen, so bliebe als zweite mogliche Annahme nur die einer frequenzgebundenen 
Umstimmung des afferenten Nerven selbst iibrig. Es miiBten dann also die ersten 
Reize, die mit einer bestimmten Frequenz etwa in eine Spinalganglienzelle 
einflieBen, diese so beeinflussen, daB sie durch eine zentrifugal fortschreitende 
Xnderung die Zeiterregbarkeit ihrer sensiblen Nervenfaser anderte. Wir hatten 
es dann mit einer echten, zentral bedingten Metachronose der Nervenfasern 
zu tun, bei der der Nerv wahrend Reizungen von verschiedener Frequenz jeweils 
auf eine andere Zeiterregbarkeit eingestellt wiirde_ [So wird z. B. nach den 
Beobachtungen FREDERICQS (1933) die Zeiterregbarkeit des Herzvagus durch 
den jeweiligen Erregungszustand der Vorhofmuskulatur antidrom beeinfluBt.] 
AUERSPERG halt es fUr denkbar, daB beide hier besprochenen Moglichkeiten 
realisiert seien; er meint aber, daB wir neben einer von der Reizfrequenz ab
hangigen Instabilitat der peripheren Zeiterregbarkeit doch in erster Linie eine 
elektive Ansprechbarkeit des Zentrums werden annehmen miissen. 

Interessanterweise findet sich eine analoge Abhangigkeit der Chronaxie von der Reiz
frequenz auch bei efferenten vegetativen Nerven. Hier wurde sie zuerst von ALTENBURGER 
und MoRIOOH beobachtet. Nach Versuchen von F. BRUOKE scheint diese Relation zwischen 
Reizfrequenz und Zeiterregbarkeit aber nur an den ·priiganglioniiren Fasern nachweisbar 
zu sein; an postganglionaren Pilomotoren fehlte sie, obwohl auch diese Nerven Fasern von 
sehr verschiedener Zeiterregbarkeit enthalten. 

Die Versuche AUERSPERGS am Schluckzentrum legen den Gedanken nahe, 
daB LAPICQUES Theorie der intrazentralen "Chronaxieschaltung" weiter aus
baubar ware. Wir sehen, daB das Schluckzentrum in der Tat, so wie dies LA
PIC QUE ganz allgemein annimmt, jeweils auf Impulse abgestimmt erscheint, 
die in Fasern von ganz bestimmter Chronaxie verlaufen. Diese Abstimmung 
ist aber nicht ein fiir allemal festgelegt, sondern sie hangt von der Frequenz 
der eintreffenden Erregungsschwarme abo Wir konnten uns nun vorstellen, 
daB Z. B. bei einer adaquaten Reizung einer Hautstelle sensible Fasern von 
verschiedener Zeiterregbarkeit erregt werden; je nach der Reizstarke wird die 
Entladungsfrequenz der Hautreceptoren, also auch die Frequenz der afferenten 
Wellen in den einzelnen sensiblen Fasern verschieden sein und es ware denkbar, 
daB Reflexzentren durch die Frequenz der sie treffenden Impulse jeweils ver
schieden gestimmt werden, und so einmal auf die Erregungen in einer Faser
gruppe, das andere Mal auf Erregungen in einer anderen Fasergruppe reagierten. 

Wir haben der Erregungsfrequenz nach den Erfahrungen der Summations
versuche und nach den Beobachtungen ADRIANS bisher nur einen EinfluB auf 
die Wirksamkeit afferenter Erregungswellen zugeschrieben; die Befunde am 
Schluckzentrum werfen aber ein ganz neues Licht auf die Bedeutung des Zeit
faktors Frequenz, denn wir erkennen jetzt, daB ihm auch eine ordinative Leistung 
zukommt (AUERSPERG), an die wir bisher noch nie gedacht haben. 

VI. Die Wandelbarkeit der Reizbeantwortnng bei Reflexen. 
Das nervos bedingte Verhalten eines Tieres auBeren Einfliissen gegeniiber 

laBt sich nur bis zu einem gewissen Grade voraussagen; dem gleichen Reiz
komplex, der gleichen Situation gegeniiber kann ein Tier unter Umstanden 
in ganz verschiedener Weise reagieren, dabei konnen wir manchmal eine Ursache 
fiir solche Reaktionsdifferenzen erkennen, oft aber auch nicht. Es wird uns 
Physiologen oft, und zwar zum Teil sicher mit Recht, vorgeworfen, daB wir 
uns viel zu wenig mit dem Verhalten normaler Tiere beschiiftigen, daB wir viel-
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mehr versuchen, kiinstlich, oft unter weitgehender Verstiimmelung Praparate 
zu schaffen, an denen wir einzelne Bruchstiicke des motorischen Verhaltens 
- Reflexe - studieren; dabei sind wir bestrebt, die Reaktionsweise solcher 
Praparate moglichst einzuschranken, urn unter moglichst konstanten Ver
suchsbedingungen einen moglichst konstanten Ausfall der Reflexe zu erzielen; 
nur unter diesen Umstanden konnen wir ja die Wirkung eines isoliert variierten 
Faktors untersuchen. Auch unter solchen Bedingungen, z. B. an decerebrierten 
Katzen, die in einer abnormen Lage gehalten werden, und bei denen ein groBer 
Teil der untersuchten Extremitaten kiinstlich sensibel und motorisch gelahmt 
ist, laufen die Reflexe nicht mit der sicheren Voraussagbarkeit physikalischer 
Versuchsergebnisse abo Ich glaube, daB die Ergebnisse der Untersuchungen 
iiber den typischen Erregungsablauf im kiinstlich weitgehend isolierten Reflex
bogen ihren Wert nicht verlieren werden, auch wenn ihre Deutung sich noch 
so sehr andern wird, und ich glaube auch, daB speziell die bei solchen Versuchen 
beobachteten Variationen des reflektorischen Verhaltens uns dem Verstandnis 
der unendlichen Mannigfaltigkeit und Buntheit der motorischen Leistungen 
des Gesamtorganismus etwas naher fUhren werden. 

Wenn wir bei Reflexversuchen einen freigelegten Nervenstamm reizen, so 
reizen wir meist Hunderte von afferenten Fasern, die von sehr verschiedenen 
Receptoren stammen. Nun konnen sich innerhalb dieser groBen Receptoren
gruppe durch die physiologischen Umweltreize unendlich viele Erregungs
kombinationen ergeben und dementsprechend ist auch die Zahl der Reaktions
moglichkeiten des Tieres auf diese Kombinationen afferenter Erregungswellen
ziige uniibersehbar groB. Auch dann, wenn wir die Versuchsbedingungen so 
weit einschranken, daB wir die reflektorischen Reaktionen nur mehr eines 
einzigen Muskels beobachten, ist die Reizbeantwortung noch nicht eindeutig 
bestimmt: Der Muskel kann in verschieden starke Erregung geraten, sein Tonus 
kann nachlassen, der Erregung oder Hemmung kann ein Rebound folgen usf., 
und in der Tat beobachten wir recht oft auch bei sol chen Anordnungen unter 
scheinbar gleichen Bedingungen Verschiedenheiten im Reflexausfall. 

l. Die Reflexumkehr. 
Nach dem traditionellen Reflexschema kame die Wandelbarkeit der Reiz

beantwortung durch einen einzelnen Muskel dadurch zustande, daB bei der 
Reizung des a£ferenten Nerven gleichzeitig Fasern erregt werden, die den 
beobachteten Muskel reflektorisch in verschiedener Weise beeinflussen, und daB 
je nach der gewahlten Reizstarke oder auch aus anderen Grunden einmal del' 
eine, einmal der andere Reflex iiberwiegt. Eine Erscheinung, die heute meist 
auf diese Weise erklart wird, ist Z. B. die so hiiufig zu beobachtende "Reflex
umkehr". 

Wir verstehen unter Reflexumkehr die Erscheinung, daB unter sehr ver
schiedenen Umstanden bei Reizung ein und desselben Nerven die reflektorische 
Erregung eines Muskels in eine Hemmung umschlagen kann, oder umgekehrt. 
Der oben erwahnte Vorwurf, daB der Physiologe an Reflexpraparaten oft Vor
gange beobachtet, die mit dem normalen Verhalten des Tieres iiberhaupt keinen 
Zusammenhang mehr erkennen lassen, gilt fUr viele Versuche iiber die Reflex
umkehr; die Bedingungen, unter denen sie auf tritt, wiirden bei kiinstlich weniger 
eingeschrankter Reaktionsmoglichkeit des Organismus sicher grundlegende 
Anderungen des motorischen Gesamtverhaltens bewirken, Anderungen, von 
denen wir bei Beobachtung eines isolierten Muskels oft nul' schwer etwas erraten 
konnen. 

SHERRINGTON (1932) unterscheidet folgende Formen der Umkehr: a) Reflex
umkehr bei Anderung der Starke der den afferenten Nerven treffenden Reize; 
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b) FaIle, in denen bei unveranderter, andauernder Reizung der Reflexerfolg 
umschlagt; c) Reflexumkehr unter der Einwirkung von Pharmacis, z. B. Chloro· 
form oder Strychnin, und schlie.6lich d) die Umkehr der Wirkung ein und der. 
selben Reizung bei Anderung der Ausgangsbedingungen, also z. B. bei Ande. 
rungen der Haltung der beobachteten Extremitat ("Schaltungen"). 

Verstarkt man die einen afferenten Nerven treffenden Reize, so sieht man 
oft eine der Reizverstarkung entsprechende Verstarkung der ausgelosten Reflexe. 
Dies ist aber keineswegs immer der Fall. So kann z. B. eine Serie abgestufter 
Reizungen des N. peroneus auf die tonisch kontrahierten Kniestrecker der 
decerebrierten Katze in folgender Weise wirken: bei Schwellenreizen: Kon· 
traktion; bei etwas verstarkten Reizen: wachsende und steiler ansteigende 
Kontraktionen, die aber bei langerem Andauern der Reize einer allmahlichen 
Erschlaffung des Muskels weichen; bei weiterer Verstarkung der Reize: anfangs 
Kontraktion mit rasch einsetzender Erschlaffung infolge einer hemmenden 
Wirkung; ganz starke Reize wirken von Anfang an nur hemmend, sie lassen 
den tonisch kontrahierten Muskel erschlaffen., Wahrscheinlich handelt es sich 
in diesem Fall um die gegenseitige Durchkreuzung zweier entgegengesetzter 
Reflexe, einer ipsilateralen Erregung der Strecker, die dem Stehen dient, und 
der dem ipsilateralen, nocizeptiven Beugere£lex entsprechenden reziproken 
Hemmung der Kniestrecker. SHERRINGTON bezeichnet das Stehen als den 
"schwacheren" Reflex, der bei starker Reizung von dem entgegengesetzten 
maskiert wird, doch scheint mir diese Wertung der "Starke" der beiden Re£lexe 
willkiirlich. 

Einen anderen Fall von Reflexumkehr haben wir bei Erorterung der Deh· 
nungsreaktionen kennen gelernt: Passive Beugung des Knies lost zunachst eine 
Verstarkung des bei der enthirnten Katze bestehenden Streckertonus aus, den 
propriozeptiven Dehnungsreflex; halt aber die passive Beugung an, so weicht 
dieser Reflex der Verlangerungsreaktion, also einem autogenen Hemmungsreflex. 

Ahnliche FaIle von Reflexumkehr sind wiederholt beschrieben worden. Oft 
ist ihr Sinn, d. h. die Gesamtreaktion, in die sie bei dem normalen Tier ein· 
gegliedert sind, nicht mehr zu erkennen. 

Da ein und dieselbe Hautstelle immer innerhalb der Receptionsfelder mehrerer 
Reflexe liegt, sich also von ihr aus verschiedene Reflexe auslOsen lassen, ist es 
klar, daB wir nicht nur bei direkter Reizung sensibler Nerven, sondern auch bei 
adaquaten Reizungen der Haut wechselnde Reflexerfolge beobachten konnen. 
So laBt sich z. B. von der Planta pedis sowohl beim Hund wie bei Frosch unter 
anderem der ipsilaterale Beugereflex und auch die StoBstreckung (eine Sprung. 
reaktion) auslOsen; je nach der Art des Reizes kann der eine oder der andere 
dieser Reflexe auftreten; bei Froschen fiihren schwache Reizungen des FuBes 
meist zu einer Beugung, starkere zu einer Streckung; an decerebrierten oder 
spinalen Katzen wurde die umgekehrte Reihenfolge beobachtet, doch verhalten 
sich diese Reflexe bei Reizung verschiedener afferenter Nerven der hinteren 
Extremitat nicht gleich (HINSEY, RANSON und DOLES). Auch bei langerem 
Andauern oder bei der Wiederholung einer Reizung tritt bei Froschen oft ein 
Wechsel vom Beuge. zum Streckreflex ein, und mit steigender Reizstarke kann 
sogar eine zweimalige Reflexumkehr zur Beobachtung kommen; bei schwacher 
Reizung: reine Beugung, bei starkerer: Streckung, und bei noch starkeren Reizen 
schlieBlich wieder eine Beugung. (Es ist dies ein Beispiel fUr jene FaIle, in denen 
uns keinerlei biologische Deutung der wechselnden Reflexerfolge moglich ist.) 

Es liegt der Gedanke nahe, daB solche wechselnde Reizerfolge auf die Er· 
regung sensibler Fasern zUrUckzufiihren seien, die von verschiedenen Raut· 
receptoren ausgehen. Es scheint aber, daB je nach der ReizJorm unter Umstanden 
auch von den gleichen Receptoren verschiedene Reflexe ausgelOst werden konnen. 
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So kann z. B. ein p16tzlicher starker Druck auf die FuBsohle beim Frosch zu 
einer Sprungbewegung fUhren, ein langsam anwachsender Druck zu einer 
Beugung des Beines. Ahnliches ergaben (an Praparaten mit hoher Erregbarkeit 
des Sprungreflexes) auch faradische Reizungen des die Sohlenhaut versorgenden 
Nerven: An solchen Praparaten tritt nur bei Reizung mit erst unterschwelligen, 
dann allmahlich wachsenden Reizen der Beugereflex auf, sonst immer nur die 
dem Sprungreflex entsprechende plOtzliche Erregung der Strecker (BERITOFF, 
1923). Es liegt nahe, hier an den EinfluB der Reizgestalt auf den Ausfall der 
reflektorischen Erregung zu denken, und das gleiche gilt fur Versuche an Katzen, 
in denen von dem gleichen Nerven aus, bei niedriger Reizfrequenz eine reine 
Streckererregung auslOsbar war, wahrend bei frequenter Reizung Mters auch 
die Beuger in Aktion traten (HINSEY, RANSON und DOLES). 

Allgemein bekannt ist die zuerst von SHERRINGTON beobachtete Reflex
umkehr bei Vergiftungen mit Strychnin oder mit Tetanustoxin. Beim Beuge
reflex tritt (vor dem Krampfstadium der Vergiftung) statt der reziproken 
Hemmung eine Erregung der Strecker ein. Das gleiche gilt fUr die Hemmung 
der Beuger beim kontralateralen Streckreflex. Diese Reflexumkehr tritt aber 
nicht an allen Muskeln auf und variiert auch je nach dem sensiblen Nerven, 
von dem die Reflexe ausgelost werden. So wird z. B. der Gastrocnemius durch 
die Reizung ipsilateraler Nerven wahrend einer Strychninvergiftung nicht 
gehemmt, sondern entsprechend der Reflexumkehr zu kriiftiger Kontraktion 
gebracht, wahrend der Soleus bei der Reizung distaler sensibler Nerven der 
gleichen Extremitat auch bei hohen Strychnindosen immer nur gehemmt wird 
(DENNY BROWN nach SHERRINGTON, 1932). SHERRINGTON faBt die Reflex
umkehr von Hemmung zur Erregung als ein Uberwiegen eines schon normaler
weise vorhandenen schwachen, erregenden Reflexes auf, der durch die Strychnin
wirkung, im Gegensatz zum Hemmungsreflex, verstarkt wird. 

2. Schaltungen. 

Von ganz besonderer Bedeutung ist jene Veranderlichkeit der Reflexe, die 
durch den Wechsel der Korperstellung bedingt ist. Bei der Erorterung des 
"Schaltungsproblems" geht MAGNUS (1924) von der Frage aus, wieso es kommt, 
daB sich afferente Erregungen im Zentralnervensystem nicht diffus ausbreiten, 
sondern bestimmte Reflextypen auslOsen, obwohl wir doch aus Strychnin
versuchen wissen, daB jede sensible Faser mit allen efferenten motorischen 
Nerven in funktionelle Verbindung treten kann. Bei der physiologischen Be
schrankung afferenter Impulse auf ganz bestimmte intrazentrale Wege spielen 
sicher neben anderen fUr die GesetzmaBigkeit der Erregungsausbreitung sorgen
den Einrichtungen simultane und sukzessive Hemmungsvorgange eine groBe 
Rolle. Solche Hemmungen, gekoppelt mit reziproken Erregbarkeitssteigerungen, 
sind zum groBten Teil reflektorisch dadurch bedingt, daB der Zustand der 
Korperperipherie, die Korperstellung, auf die Erregbarkeitsverteilung im 
Zentralnervensystem zuruckwirkt. Anderungen der Erregbarkeitsverteilung 
sind zuerst an wirbellosen Tieren nachgewiesen worden (v. UEXKULL, JORDAN). 
An ihnen wurde die Erscheinung beobachtet, daB ein beliebiger sensibler Reiz 
nur die gedehnten Muskeln zur Kontraktion bringt. Beweise dafUr, daB auch 
beim Saugetier der Reflexablauf in ahnlicher Weise yom Dehnungszustand 
einzelner Muskelgruppen abhangig ist, verdanken wir vor allem MAGNUS. Er 
zeigte 1909 (1), daB bei spinalen Hunden ein Schlag auf die PateHarsehne am 
gekreuzten Bein je nach seiner SteHung einmal eine Streckung (wenn das Bein 
gebeugt war), einmal eine Beugung (wenn es vorher gestreckt war) auslOst. Diese 
Erscheinung beruht nicht auf den me chan is chen Bedingungen der GliedmaBen, 
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sondern es liegt ihr eine echte "Reflexumkehr", eine veranderte Schaltung 
der spinalen motorischen Zentren zugrunde. "Wir erfahren dabei, daB das 
Riickenmark gleichsam in jedem Momente ein anderes ist und in jedem Momente 
die Lage und Stellung der verschiedenen Korperteile und des ganzen Korpers 
widerspiegelt. Jeder Korperhaltung entspricht eine bestimmte Verteilung der 
Erregbarkeiten und der leichtest zuganglichen Bahnen im Zentralnervensystem. 
Der Korper stellt sich selbst sein Zentralorgan in der richtigen Weise ein" 
(MAGNUS, 1924). In analoger Weise kontrahieren sich an dem frei herabhangen
den Schwanz einer decerebrierten, auf der Seite liegenden Katze auf den gleichen 
Rautreiz hin einmal die linksseitigen, das andere Mal die rechtsseitigen Adduc
toren, je nachdem, ob der Schwanz nach rechts oder nach links vom Tischrand 
herabhangt. Es werden also immer die starker gedehnten Muskeln reflektorisch 
erregt [MAGNUS, 1909 (2)]. Das gleiche gilt fUr die reflektorische Erregung 
der Ventral- und Dorsalflektoren des Schweifes; halt man aber die Katze mit 
dem Kopf nach oben frei in der Luft, so schlagt der senkrecht herabhangende 
Schweif bei einer Reizung seiner Spitze regellos nach verschiedenen Seiten aus; 
es fehlt hier die schaltende Wirkung der Dehnung einer Muskelgruppe. 

Die schaltende Wirkung der Korperlage fallt nach der sensiblen Entnervung 
des in seiner Lage zu verandernden Korperteiles vollkommen weg, sie kommt 
also reflektorisch zustande. Diese reflektorischen Einfliisse gehen nicht von 
den Gelenken aus, denn die Ausschaltung der Gelenksensibilitat durch Novocain 
hebt die Schaltung nicht auf. Auch die sensible Entnervung der Haut andert 
an dem Verhalten nichts. Wir miissen also annehmen, daB die durch die Korper
stellung bedingten Schaltungsvorgange durch propriozeptive Nerven der Muskeln 
selbst, vielleicht auch ihrer Sehnen und Fascien ausge16st werden. Reflektorische 
Schaltungen durch Dehnungsreize sind sicher auch bei den wechselnden Reak
tionen eines hangenden und eines sitzenden Frosches auf einen Zehenreiz beteiligt ; 
der hangende Frosch zieht das gereizte Bein an, der sitzende springt auf den 
gleichen Reiz hin fort. Es waren also Schaltungsvorgange, die seinerzeit PFLUGER 
zur Annahme psychischer spinaler Leistungen drangten. 

Aus den Beobachtungen LAPICQUEB wissen wir, daB durch die Dehnung 
eines Muskels reflektorisch die Zeiterregbarkeit seiner motorischen Neuronen 
verandert wird, und wir hatten uns nach seiner Theorie der "Chronaxieschaltung" 
(vgl. S. 148) vorzusteIlen, daB diese Anderung der Zeiterregbarkeit maBgebend 
sei fUr den je nach der Lage einer Extremitat wechselnden reflektorischen 
Erfolg eines Reizes. Dieser Schaltungsvorgang muB fUr aIle jene Bewegungs
ablaufe von Wichtigkeit sein, bei denen in rhythmischer Wiederkehr die Strecker 
und Beuger verschiedener Gelenke in Aktion treten, wie z. B. bei der Loko
motion, der Atmung usf. SHERRINGTON (1910) hat die Bedeutung der Schaltungs
reaktionen fUr die Laufbewegungen erortert: Da bekanntlich auch beim desaffe
rentierten spinalen Runde noch alternierende Laufbewegungen beobachtet 
werden, konnen nicht die Schaltungsreaktionen allein die Ursache dieser auf
einanderfolgenden Beuge- und Streckbewegungen sein, wohl aber unterstiitzen 
sie sie. Wenn beim Laufen ein Bein in die Streckstellung kommt, so wird es 
schon hierdurch fiir die anschlieBende Beugephase "eingeklinkt", und ebenso 
gerat das Bein beim Erreichen der Beugestellung propriozeptiv in Bereitschaft 
fiir die folgende Streckbewegung. Nach MAGNUS ware auch die weitgehende 
Moglichkeit normaler Innervation nach Transplantationen von Muskelansatzen 
auf solche Schaltungen zuriickzufiihren; der Muskel soIl unter veranderten 
passiven Dehnungsverhaltnissen propriozeptiv die Erregbarkeit seiner Zentrums 
beeinflussen. 

Anderungen der zentralen Erregbarkeitsverteilung treten aber nicht nur 
durch Dehnung einzelner Muskelgruppen auf. Dies zeigen z. B. Versuche am 
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Kratzreflex des spinal en Hundes. Legt man einen solchen Hund auf den Riicken 
und reibt z. B. die rechte Bauchseite, so kratzt er mit dem rechten Bein; wird 
aber dieses Bein gestreckt und abduziert, so tritt der Kratzreflex am kontra
lateralen, in diesem FaH also am linken Bein auf. Auch dieser EinfluB der Ab
duktion und Streckung des Beines auf die Gleich- oder Gegenseitigkeit des 
Reflexes beruht auf einer Schaltung, die von den sensiblen Muskelnerven des 
kiinstlich festgehaltenen Beines ausgeht. Wir brauchen uns nur die Stellung 
eines kratzenden Hundes zu vergegenwartigen, um zu erkennen, daB auch diese 
Schaltung beim normalen Kratzen des Hundes eine Rolle spielt: der kratzende 
Hund streckt und abduziert das eine Bein, wahrend er mit dem anderen kratzt. 
Durch die Streckstellung wird das eine Bein wahrscheinlich auch bei doppel
seitigen Hautreizen vor dem Kratzreflex bewahrt, so daB das Kratzen einseitig 
erfolgen muB. Auch durch die einseitige Beriihrung der Haut mit der Unter
lage bei Seitenlage des Hundes werden Schaltungsreaktionen fiir den Kratz
reflex ausgelOst, wobei die sensiblen Nerven der Haut, aber auch der tieferen 
Teile den Schaltreflex auslOsen. Eine ahnliche Umschaltung beschreibt MAGNUS 
(1924) beim groBhirnlosen Kaninchen: ein Zwicken des Schweifes lOst beim 
sitzenden Tier Lauf- und Sprungbewegungen, bei dem auf der Seite liegenden 
eine Drehung des Kopfes in die NormalsteHung aus. Von den Hautnerven 
diirfte auch eine bei groBhirnlosen Katzen beobachtete Schaltung ausgehen: 
wahrend bei Riickenlage eine faradische Reizung des N. peroneus am gekreuzten 
Bein stets den gewohnten Streckreflex ausl6st, tritt bei Bauchlage oft auch an 
der gekreuzten Extremitat ein Beugereflex auf (GIRNDT). 

Die Schaltungen sind Dauerreaktionen. Solange also das Tier (oder einzelne 
seiner Teile) eine bestimmte SteHung oder Lage einnimmt, bleiben fiir bestimmte 
afferente Erregungen intrazentral von den iiberhaupt in Frage kommenden 
Wegen die einen offen, die anderen versperrt. Der Vergleich mit der Weichen
steHung auf einem Rangierbahnhof (MAGNUS) entspricht den zunachst nur 
morphologischen VorsteHungen, die der Schaltungstheorie zugrunde liegen. 

Auch die groBe Bedeutung der Schaltungsvorgange fiir den Wechsel der 
reflektorischen Reaktionen auf auBerlich gleiche Reize haben wir besonders 
deutlich durch die Arbeiten von MAGNUS und seiner Schule kennen gelernt. 
Reflektorische Schaltungen werden z. B. durch asymmetrische Erregungen 
des Labyrinths und der Halswirbelsaule, also auch bei passiver Drehung des 
Kopfes, ausgelost, und zwar hat sich gezeigt, daB Veranderungen der Kopf
steHung auch dann umschaltend wirken konnen, wenn sie keine sichtbaren 
Veranderungen im Tonus der Korpermuskulatur hervorrufen. Gibt man bei 
einer enthirnten Katze dem Kopf eine SteHung, bei der die Strecker des beobach
teten Beines Z. B. erschlaffen miiBten, so werden - auch wenn die Erschlaffung 
nicht eintritt - die Zentren auf Beugebereitschaft eingestellt, es wird die nach
tragliche AuslOsung von Beugereflexen erleichtert. Umgekehrt kann aber auch 
die Erregung von Korpernerven schaltend auf die labyrinthar bedingte Stellung 
des Kopfes wirken; so sieht man Z. B. bei Kaninchen nach einseitiger Labyrinth
exstirpation oft ein Zuriickgehen der abnormen Kopfdrehung, wenn das Tier 
normal auf dem Boden sitzt: Infolge der Drehung des Kopfes befinden sich die 
Muskeln der beiden Halsseiten in verschiedener Spannung und dementsprechend 
in verschiedener Reflexbereitschaft; die Erregungen, die nun von den den 
Boden beriihrenden Extremitaten ausgehen, erregen reflektorisch die starker 
gedehnten Halsmuskeln, wodurch die abnorme Kopfdrehung im Sinne der 
normalen Haltung verandert wird. 

Grundsatzlich ahnliche Vorgiinge, wie die hier ffir daB somatische Nervensystem be
schriebenen, scheinen auch im Bereiche des vegetativen Systems nachweisbar zu sein. 
So kann Z. B. der gleiche Reflexreiz bei hohem Blutdruck einmal depressorisch, bei niedrigem 
pressorisch wirken. WILDER Bpricht von einem "AusgangBwertgesetz" im Bereiche der 
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vegetativen Verrichtungen: "Je hoher der schon vor der Einwirkung vorhandene Erregungs
zustand, bzw. Tatigkeitszustand, desto geringer die fordernde, desto starker die hemmende 
Reaktion." Moglicherweise liegt hier ein den Schaltungsvorgangen verwandtes Prinzip vor. 

Eine Theorie der Schaltungsvorgange hatte zunachst die Frage zu beant
worten, worauf die je nach den einwirkenden Reizen veranderte Wegbarmachung 
des einen oder des anderen Reflexbogens beruht. Es liegt nahe, dabei an unter
schwellige reflektorische Erregungen und Hemmungen zu denken, um so mehr, 
'als die Schaltung in manchen Fallen durch solche Reize bewirkt wird, die an 
und fUr sich geeignet waren, reflektorisch die gleichen efferenten Bahnen zu 
erregen, die sich infolge der Schaltung als besonders zuganglich auch fiir andere 
Reflexe erweisen. Eine solche Theorie der Schaltungen wiirde aber ihrer adap
tativen Bedeutung fUr das VerhaIten des Gesamttieres ebensowenig gerecht 
werden, wie aIle bisher erorterten Theorien des Reflexablaufes. Die Bereit
schaft, in die der motorische Apparat durch die bei ruhiger HaItung dauernden, 
bei Bewegungen standig wechselnden Schaltungen jeweils versetzt wird, bildet ein 
Element der uns so wenig verstandlichen integrierenden zentral-nervosen Funktion. 

3. V egetativ -nervose und hum orale Einfliisse auf die Reflextiitigkeit des 
somatischen Systems. 

Eine Reihe sympathischer Einfliisse auf die Leistungen des somatischen 
Nervensystems haben wir schon bei der Erorterung der Variabilitat der Zeit
erregbarkeit im Bereiche des Reflexbogens kennen gelernt. Aber auch abgesehen 
von jenen sympathisch bedingten Anderungen der Reflexchronaxie spricht eine 
lange Reihe anderer Beobachtungen dafiir, daB die Funktionen des somatischen 
Nervensystems yom Sympathicus aus in verschiedener Richtung beeinfluBt 
werden konnen. Die erst en Versuche in dieser Richtung verdanken wir der 
Schule ORBELIS (vgl. das Referat von BRUCKE, 1927). Bei Messung der Reflex
zeit an Froschen (TURcKsche Zeit), bei der Untersuchung des Patellarreflexes 
bei Runden, sowie bei reflektorischen Reaktionen auf elektrische und thermische 
Reize ergaben sich Unterschiede zwischen der Erregbarkeit der normalen und 
der sympathisch entnervten Seite. Diese Asymmetrie der Erregbarkeit und 
der Starke der Reflexe erwies sich aber als inkonstant, und ORBELI nimmt 
daher nicht eine einsinnige Wirkung des Sympathicus auf die Erregbarkeit des 
Riickenmarks an, sondern er schreibt ihm ganz allgemein eine adaptativ regu
latorische Wirkung zu. 

Eine sicher zentral angreifende Sympathicuswirkung liegt bei dem alten 
Versuche SETSCHENows vor, den Beinhebereflex des decerebrierten Frosches 
durch Auflegen eines NaCI-Krystalles auf das Zwischenhirn (vor die Lobi optici) 
zu hemmen. Dieser Versuch gelingt an Froschen, an denen er zunachst aus
gezeichnet zu demonstrieren war, nicht mehr nach doppelseitiger Durchschnei
dung samtlicher Rami communicantes. 

Solche sympathische Einfliisse auf die spinale Reflexerregbarkeit sind auch 
an isolierten Riickenmarksabschnitten beobachtet worden. Bei Hunden mit 
durchtrenntem Riickenmark nahm der Patellarreflex unter dem Einflusse des 
sympathico-adrenalen Systems an Starke zu [SPYCHALA, 1932 (1)], wahrend 
eine Drucksteigerung im Sinus caroticus (Hem mung des Sympathicustonus) 
bei intaktem Riickenmark den Patellarreflex in verschiedenem Sinne beeinflussen 
kann [SPYCHALA, 1932 (2)]. 

Besonders interessant sind in dieser Rinsicht Versuche iiber Anderungen der 
Reflexerregbarkeit eines vollig isolierten, aus 3 Segmenten bestehenden Lumbal
markstiickes der Katze (vgl. S. 162); unter dem Einflusse emotioneller Er
regungen kann die Reflexerregbarkeit dieses Riickenmarksabschnittes voriiber
gehend vollkommen erloschen, und da in diesen Versuchen das Gehirn und der 
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kraniale Anteil des Riickenmarkes nur noch durch den Grenzstrang mit dem 
isolierten Lumbalmark in leitender Verbindung stand, ist auch diese Beeinflus
sung wohl auf sympathische Wirkungen zuriickzufiihren (AJRAPETIANZ und 
BALAKSCHINA). Ein Gegenstiick zu diesen Beobachtungen bilden Versuche 
iiber den EinfluB der Scheinfiitterung beim spinalen Magen- und Oesophagus
fistelhund auf die Reflexe des Hintertieres : Die Starke eines aIle 5-20 Sekunden 
ausgeli:isten schwachen Beugereflexes der Hinterpfote nimmt wahrend der 
Scheinmtterung oder beim Erscheinen des Warters an Starke zu (Popov). Auch 
zur Erkliirung dieser Beobachtungen miissen wir wohl eine Beeinflussung des 
Re£lexbogens auf dem Wege iiber den Sympathicus annehmen. Es muB aber 
die Frage offen bleiben, weshalb in diesem Fall der Ein£luB fordernd ist, wahrend 
in den friiher besprochenen Versuchen an der spinalen Katze emotionelle Reize 
ahnlicher Art die Re£lexerregbarkeit herabsetzen. Es sei in diesem Zusammen
hange auch die Beobachtung erwahnt, daB die Re£lexerregbarkeit der Frosche 
wahrend der Umklammerung, sowohl beim Mannchen wie auch beim Weibchen, 
proportional der Starke des Umklammerungsre£lexes herabgesetzt ist (UFLAND); 
noch ist die Frage nicht entschieden, ob diese Erregbarkeitsherabsetzung auf 
vegetative, hormonale oder auf somatisch nervose, hemmende Ein£liisse zuriick
zufiihren ist. Es liegen auch Anhaltspunkte dafiir vor, daB die Reizung des 
zentralen Splanchnicusstumpfes eine spezifische Wirkung auf die Erregbarkeit 
des Riickenmarkes ausiibt (MARCU). Es ware zu untersuchen, ob es sich hier um 
eine re£lektorische Beeinflussung handelt, oder ob nicht vielleicht riicklaufig post
ganglionare sympathische Fasern durch die Splanchnici ins Riickenmark gelangen. 

Eine Reihe von Tatsachen zeigt, daB die Reflextatigkeit auch hormonal 
weitgehend beeinfluBt werden kann. lch erinnere an die zahlreichen, nur wahrend 
der Brunstperiode auslosbaren, der Begattung dienenden Reflexe. DaB es sich 
dabei um eine direkte Beeinflussung des Riickenmarkes handelt, zeigen z. B. 
die S.161 besprochenen Reflexe am spinalen Kater. Meines Wissens liegen 
bisher keine Versuche vor, bei der parathyreopriven Tetanie eine zentralnervose 
Komponente gegen jene Symptome abzugrenzen, die durch die Ubererregbar
keit der peripheren Nerven bedingt sind, doch solI die spinale Anasthesie durch 
Novocain die Muskelkrampfe vermindern ohne die Rigiditat und die fibrillaren 
Zuckungen zu beeinflussen (PARHON und KREINDLER). Vorwiegend auf die 
Senkung des Ca-Spiegels des Elutes wird die Tatsache zuriickgefiihrt, daB 
nach der Exstirpation der Schilddriise und der Epithelkorperchen Reflexe von 
den Elutdruckziiglern nur in gering em MaBe oder gar nicht mehr ausli:isbar sind. 

Auch Schilddriisenhormone sind von EinfluB auf die Reflexerregbarkeit. 
So verschwinden z. B. die reflektorischen Kontraktionen des groBen dorsalen 
Hautmuskels beim Kaninchen etwa 4 Monate nach der Exstirpation der Schild
driise; der Reflex kehrt aber bei Verfiitterung von Schilddriisensubstanz nach 
etwa 20 Tagen wieder zuriick. Dieser Ausfall des Hautmuskelreflexes ist so 
charakteristisch fiir den vollkommenen Verlust der Thyreoidea (unter Schonung 
der Gl. parathyreoideae), daB sein Erhaltenbleiben als Beweis fiir die Unvoll
standigkeit der Schilddriisenexstirpation angesehen werden kann. Mit dem 
Hautmuskelreflex verschwindet gleichzeitig der gekreuzte Patellarre£lex, wahrend 
er umgekehrt bei hyperthyreotischen Kaninchen tonischen Charakter annimmt 
(KUNDE und NEVILLE). 

VII. Die Leistungen des isolierten Riickenmarks und seiner 
Segmente. 

1. Der "spinale Shock". 
Trennt man das Riickenmark yom Gehirn ab, so zeigt das so isolierte Riicken

mark zunachst meist eine weitgehende Herabsetzung seiner Funktionsfahigkeit. 
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Wenn es nicht unmittelbar caudal von der Medulla oblongata, sondern an irgend
einer anderen Stelle durchschnitten wird, so auBert sich dieser "spinale Shock" 
nur an dem caudalen Riickenmarksabschnitt. So wird z. B. die Zwerchfell
atmung nach einer Durchtrennung zwischen Os und 06 nicht gesti:irt. Die Dauer 
der Shockwirkung ist bei den einzelnen Tieren verschieden. Beim Frosch dauert 
sie nur kurze Zeit. Bei Katzen lassen sich nach einer hohen Riickenmarks
durchtrennung oft wahrend einer ganzen Stunde kaum irgendwelche Haut
reflexe auslosen, und ganz besonders lang halt der Shock bei spinalen Mfen an, 
bei denen manche Reflexe oft erst nach vielen Wochen wiederkehren. Es werden 
aber nicht aIle Reflexe durch die Shockwirkung gleich stark betroffen; beim 
Hund kehrt z. B. der Beugereflex friiher zuriick als die StoBstreckung; manchmal 
kehrt auch der Kratzreflex schon gleichzeitig mit dem Beugereflex wieder. 

Wenn einmal das Riickenmark vom Gehirn abgetrennt ist, bewirkt eine 
zweite Durchschneidung, caudal von der ersten, im allgemeinen nur eine ganz 
geringe und ganz kurz dauernde Shockwirkung. Die Wirkung des Shocks ist 
also nicht eigentlich auf das Trauma als solches zuriickzufiihren. Diese Er
kenntnis fiihrt nun zu der Frage, welche Faktoren eigentlich fiir die Senkung 
der Reflexerregbarkeit nach der Isolierung des Riickenmarkes maBgebend sind. 
Die Annahme, daB der Durchschneidungsreiz (bei einer ersten Durchschneidung) 
eine hemmende Wirkung ausiibe, hat sich als unhaltbar erwiesen, denn die 
Veranderungen der Reflexe wahrend der Shockwirkung unterscheiden sich 
weitgehend von jenen, die etwa durch zentripetale hemmende Einfliisse be
dingt sind. 

Auch die Blutdrucksenkung kann sicher nicht als Ursache des Shocks ange
sehen werden. Nach SHERRINGTON erinnert das Verhalten des eben durch
schnittenen Riickenmarkes eher in gewissem Sinne an eine Ermiidung, an eine 
Storung der Leitung und der "Oberleitung, also an eine Sti:irung, die wir mit 
v. MONAKOW als Diaschisis auffassen konnen. Da die Abtragung der GroB
hirnhemispharen keine typischen Shockwirkungen hervorruft, nahm SHERRING
TON an, daB das Auftreten der schweren Shockerscheinungen auf den Ausfall 
von Erregungen zUrUckzufiihren sei, die in erster Linie aus dem Mittelhirn und 
aus der Briickengegend stammten. 

Die Annahme, daB das Erloschen der Reflexe auf das Fehlen von Erregungen 
zUrUckzufiihren sei, die dem Riickenmark dauernd von hoheren Zentren her 
zuflieBen, hat sich als vollkommen richtig erwiesen. Den Beweis hiefiir haben 
Versuche von W. TRENDELENBURG [1910 (3)] erbracht: eine Ringskiihlung des 
Ruckenmarks, also ein Eingriff, der zu keinerlei Reizung des Ruckenmarkes 
fuhrt, setzt die spinale Reflexerregbarkeit ebenso herab, wie eine Querdurch
trennung. Wenn wir also den Ausdruck "spinaler Shock" beibehalten, so mussen 
wir uns dariiber klar sein, daB hiermit nur die Folgen einer Leitungsunter
brechung bezeichnet werden, also ein Zustand, der wesentlich von anderen, 
mit dem gleichen Worte bezeichneten Zustanden, etwa dem chirurgischen 
Shock, verschieden ist. Als Shockwirkung in dem hier erorterten Sinne faBt 
EBBECKE auch die mangelliafte AuslOsbarkeit spinaler Hautreflexe wahrend 
einer gewohnlichen Narkose auf: Durch wiederholte, lange dauernde Narkosen 
tritt eine chronische Veranderung im Zentralnervensystem von Katzen auf; 
sie zeigen dann wahrend einer Narkose sehr regelmaBige, lange andauernde 
rhythmische Laufbewegungen ("Narkosebewegungen"). Nach EBBECKE wiirden 
die Katzen durch die haufige Ausschaltung der cerebralen Zentren allmahlich 
gewissermaBen in chronisch spinale Tiere verwandelt. 

Unter Umstanden kann aber auch der Wegfall von Einflussen aus einem 
RUcken'flUM'ksabschnitt die Reflexerregbarkeit der caudal angrenzenden spinalen 
Segmente shockartig storen. Dies zeigt die Beobachtung, daB eine Durch-
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schneidung des Ruckenmarkes zwischen La und L4 bei spinalen Katzen die 
Erregbarkeit der anschlieBenden lumbalen Segmente fUr den Streckreflex auf
hebt [TEN CATE, 1932 (I)]. Es scheinen also nicht nur vom Gehirn, sondern 
auch von spinalen Zentren auf weiter caudalwarts gelegene Segmente Einflusse 
auszugehen, welche die spinale Reflextatigkeit fordern, ja sie normalerweise 
vielleicht sogar mitbedingen. Bei der Koppelung der Lokomotionsbewegungen 
des hinteren und des vorderen Extremitatenpaares war es von vornherein wahr
scheinlich, daB eine Durchtrennung des Thorakalmarks nicht ohne jeden EinfluB 
auf die Funktionen des kranialen Ruckenmarksabschnittes bleiben konne. 
Solche Wirkungen sind vor kurzem beschrieben worden (RUCH und WATTS): 
Durchschneidet man bei Katzen das Thorakalmark oder schaltet man es durch 
Kalte oder Novocain aus, so beobachtet man eine Erregbarkeitssteigerung fUr 
den Dehnungsreflex an den Streckern der vorderen Extremitaten und eine 
Erregbarkeitsherabsetzung fur die ipsilaterale reflektorische Ellbogenbeugung 
(M. brachialis ant.), also reziproke Erregbarkeitsanderungen an den Streckern 
und Beugern. 1m Gegensatz zur bisher geltenden Lehre laBt sich also doch eine 
dem Shock verwandte Erregbarkeitsherabsetzung auch im Bereiche der kranial 
von dem Querschnitt liegenden Ruckenmarkshalfte (an den Beugern) nachweisen. 

Auch die reflektorische Erregung des SympathicU8 durch nocizeptive Reize wird durch 
eine vorangehende Durchtrennung des Cervicalmarks erschwert (BROOKS). 

Die Shockwirkung wird verringert, wenn man Katzen vor der Riickenmarksdurch-
8chneidung decerebriert, obwohl der Blutdruck bei solchen Priiparaten ebenso niedrig ist 
wie bei der "primiiren" Riickenmarksdurchschneidung. So gut wie gar nicht durch den 
Shock beeinfluBt erscheint nach solchen "sekundiiren" Riickenmarksdurchschneidungen 
die reflektorische Starre der Beuger der hinteren Extremitiiten (DUSSER DE BARENNE und 
KOSKOFF, 1932). 

SHERRINGTON (I911) hat auch die starke Blutdrucksenkung nach einer 
Durchschneidung des Cervicalmarks als ein wesentliches Symptom des Shocks 
aufgefaBt. Es liegt nahe, eine solche Parallele zwischen dem temporaren Er
loschen der somatischen Reflexerregbarkeit und des GefaBtonus zu ziehen, denn 
wir muss en beide Erscheinungen auf den Ausfall von Einfliissen zUrUckfiihren, 
die dem Ruckenmark von hoher gelegenen Abschnitten des Zentralnerven
systems zuflieBen. So wie fur die somatischen Reflexe beweisen TRENDELEN
BURGS Versuche [1910 (3)] dies auch fur den GefaBtonus, denn der Blutdruck 
sinkt nach einer reizlosen Ausschaltung des Riickenmarkes durch Ringskiihlung 
ebenso ab wie nach einer Querdurchtrennung des Halsmarkes. lmmerhin liegt 
dieser Parallelisierung eine Voraussetzung zugrunde, die nicht ohne weiteres 
als gegeben angesehen werden kann. Wir nehmen bei den Reflexen auf die 
Skeletmuskulatur an, daB ihnen im wesentlichen rein spinale Mechanismen 
und Erregungsablaufe zugrunde liegen, und daB diese Ablaufe nach der Riicken
marksdurchschneidung irgendwie gestort seien. In Analogie zu diesen Vor
stellungen muBten wir dann auch annehmen, daB der normale GefaBtonus rein 
spinal bedingt sei, und daB sein Erloschen nach der Riickenmarksisolierung 
ebenso zu deuten sei, wie die Storung der somatischen Reflexe. Diese Annahme 
ware wohl moglich, sie entspricht aber nicht der heute meist vertretenen An
schauung, daB die Restitution des Vasoconstrictorentonus durch das lnaktion
treten eines spinalen Mechanismus erfolgt, der im normalen Leben - etwa 
ahnlich, wie die Automatie des Atrioventrikularknotens des Herzens - wahr
scheinlich nie in Funktion tritt. 

2. Das spinale Tier. 
Uberdas Verhalten von "Riickenmarkstieren" liegen auBerordentlich zahlreiche 

Beobachtungen vor. lch verweise auf die zusammenfassenden Darstellungen 
bei W. TRENDELENBURG [1910 (2)], MATTHAEI (1928) und M. H. FISCHER. 
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Die selbstandigen Leistungen des isolierten Riickenmarks nehmen im all
gemeinen um so mehr ab, je hoher die untersuchten Tiere in der Wirbeltierreihe 
stehen. Es finden sich aber auch noch beim spinalen Saugetier mehr oder weniger 
ausgepragt und mehr oder weniger verandert viele Reflexe, die wir an decere
brierten Tieren beobachten, und die fur die Koordination der motorischen 
Leistungen auch des normalen Tieres unerlaBlich sind. 

Die erhaltenen Reflexe und die demRuckenmark inharenten Koordinations
fahigkeiten (die "systembedingte" Koordination) ermoglichen bei niederen 
W1:rbeltieren auch nach der Isolation des Ruckenmarkes motorische Leistungen, 
die weitgehend denen normaler Tiere ahneIn. Dies gilt z. B. fUr die Schwimm
bewegung von spinalen Fisch en, Kaulquappen und jungen Froschen. Auch 
beim erwachsenen Frosch bleibt nach der Durchtrennung des Ruckenmarks 
ein groBer Teil der normalen motorischen Leistungen erhalten. Seine Hock
stellung weicht nur wenig von der normalen ab, er korrigiert eine kunstlich 
herbeigefuhrte abnorme Lagerung seiner Extremitaten, fUhrt auf starke Reize 
hin einen Sprung aus und auch Schwimm- und Schreitbewegungen sind unter 
geeigneten Bedingungen an Ruckenmarksfroschen beobachtet worden. Auch 
enthauptete Schildkroten konnen noch koordinierte Ortsbewegungen ausfUhren, 
und von spinalen Enten wird angegeben, daB sie, auf das Wasser gesetzt, frei 
schwimmen konnen, und daB dabei der Schwanz Steuer- und Schuttelbewegungen 
ausfUhrt (Literatur bei MATTHAEI, 1928). Schon bei spinalen Fischen macht 
sich aber, sowie bei allen ubrigen Tieren, der Ausfall der labyrintharen Haltungs
und Stellreflexe schwer sWrend bemerkbar. Immerhin lassen sich - besonders 
deutlich bei Vogeln - rein spinale Reflexe nachweisen, die auch beim Rucken
markstier auf die Erhaltung des Gleichgewichtes hinzielen. 

Beim Saugetier ist eine Querdurchtrennung des Ruckenmarkes - abgesehen 
von akuten Versuchen mit kunstlicher Atmung - nur unter Schonung der 
Phrenicuswurzeln, also erst am unteren Ende des Cervicalmarkes durchfuhrbar. 
An dekapitierten Katzen, die kunstlich geatmet wurden, sind reflektorische 
Laufbewegungen mehrfach beschrieben worden; dagegen zeigen Kaninchen 
nach der Dekapitation zwar auf starke Reize hin noch den gleichseitigen Beuge
und den gekreuzten Streckreflex an dem jeweils gereizten Extremitatenpaar, 
aber keinerlei koordinierte Lokomotionsbewegungen (LAUGHTON). 

Bei Tieren, denen das Ruckenmark im Bereiche des Thorakalmarkes durch
schnitten worden war, lieBen sich nach dem Abklingen des spinal en Shocks 
verschiedene koordinierte Reflexbewegungen auslosen, die ohne weiteres eine 
Beziehung zu den Lokomotionsbewegungen des Tieres erkennen lassen. Je 
nach der ublichen Fortbewegungsart des betreffenden Tieres kann die Reizung 
einer Hinterpfote eine reflektorische Streckung beider Beine auslOsen (z. B. 
bei der Maus) oder eine Beugung des gereizten und eine Streckung des kontra
lateralen Beines, mitunter verbunden mit den gleichen Bewegungen an den 
diagonal entsprechenden vorderen Extremitaten (Fledermaus, Hund, Katze, 
Ziege). Bei spinalen Kaninchen lassen sich bilateral symmetrische Lauf- oder 
Sprungbewegungen nicht nachweisen, wohl aber einige Wochen nach der Rucken
marksdurchschneidung, also am "chronisch spinalen" Kaninchen neben dem 
Beuge- und Streckreflex der rhythmische "Zeitmarkier-Reflex" (LAUGHTON), 
der auch bei Hunden wiederholt beobachtet worden ist (FREUSBERG). 

Eine eingehende Untersuchung liegt uber die Reflexe der hinteren Extremi
taten bei chronisch spinalen Katzen nach Durchschneidung des Ruckenmarkes 
in verschiedener Hohe (Th4 bis Ls) vor (RANSON und HINSEY). Nach einer 
Durchtrennung bei La oder hoher zeigten die auf dem Bauch in einer Hangematte 
liegenden Katzen einen deutlichen Extensorentonus der herabhangenden Ex
tremitaten sowie auch eine positive Stutzreaktion. Solche Katzen konnen sich 
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bis 3 Minuten lang auf den Hinterpfoten stehend erhalten. Der ipsilaterale 
Beugereflex war regelmaBig nach Riicktmmarksdurchschneidung in L6 oder 
in einem hOheren Niveau auslosbar. Die gekreuzten Reflexe waren inkonstant; 
im allgemeinen iiberwog der gekreuzte Beugereflex. Nach einer Reflexkontrak. 
tion des Tibialis ant. folgte oft eine lang dauernde Reboundkontraktion des 
Gastrocnemius. Auch der galvanische Hautre£lex ist bei chronisch spinalen 
Katzen durch mechanische oder elektrische Hautreize sehr leicht auslOsbar 
(RICHTER). 

Die nachfolgende Tabelle nach SHERRINGTON (1932) gibt eine Dbersicht iiber 
das verschiedene Verhalten der am haufigsten gepriiften Reflexe bei akut und 
chronisch spinalen und bei decerebrierten Katzen. 

Tiefe Riickenmarks· 
durchschneidung 

(d. h. Durchschneidung etwa 
im Niveau der letzten Rippe). 

I. "Akut spinale" Tiere 
(einige Minuten oder Stunden 
nach der Durchschneidung). 
II. "Chronisch spinale" Tiere. 
(Tage, Wochen oder Monate 
nach der Durchschneidung). 

Decerebrierte Tiere (einige 
Minuten oder Stunden nach 

Durchtrennung des Hirn· 
stammes zwischen dem vor· 
deren und hinteren Vierhiigel. 

paar). 

Beugemuskeln I 

I 

Beugereflex leicht ausIosbar.1 
Sehnenreflexe vorhanden. 

Gekreuzte Hemmung. 
Beugereflex leicht auslosbar. 

Sehnenreflexe vorhanden. 
Gekreuzte Hemmung. 

Beugereflex weniger leicht 
auslosbar, aber, wenn aus· 

gelOst, mit betriichtlicher 
Nachentladung. 
Sehnenreflexe. 

Gekreuzte Hemmung. 

Streckmuskeln 

Sehnenreflexe vorhanden. 

Sehnenreflexe vorhanden. 
Dehnungsreflexe (Haltung) 
mangelhaft. Stollstreckung. 

Gekreuzter Streckreflex. 
Sehnenreflexe mit deutlicher, 

.tonischer Nachentladung. 
UbermiiJ3ige Dehnungsreflexe 
als wesentliche Grundlage 

der Enthirnungsstarre. 
Gekreuzter Streckreflex 
leicht auslosbar und mit 
langer, tonischer Nach-

entladung. 

Entsprechend den klinischen Beobachtungen an Mannern mit totaler Quer. 
schnittslasion la13t sich auch am spinalen Kater ein die Begattungsstellung 
bedingender Reflex nachweis en (DUSSER DE BARENNE und KosKoFF). Wenn 
man die Shockwirkung durch vorhergehende Decerebrierung verringert, so 
zeigt der spinale Kater in Bauchlage eine von der Bauchhaut und der Ventral· 
seite der Oberschenkel, aber auch propriozeptiv reflektorisch ausgelOste, iiberaus 
kriiftige tonische Kontraktion der Beuger der hinteren Extremitaten, meist 
verbunden mit Priapismus. Dabei werden die Schultern adduziert und die 
Vorderbeine im Ellbogengelenk gebeugt. Dieser Zustand wurde bis iiber 24 Stun
den lang beobachtet. Er entspricht der normalen Raltung des Katers beim 
Coitus, und es ist interessant, da13 der Priapismus bei diesen Versuchen am 
haufigsten im Jannar und Februar sowie Ende April beobachtet wurde, Zeiten, 
die den normalen Brunstperioden der Hauskatze entsprechen. 

Nach einer Durchschneidung des Riickenmarkes im Bereiche des Thorakal· 
marks konnen ganz junge Hunde manchmal schon einen Tag nach der Operation 
wieder stehen und gehen, ohne da13 aber eine Beziehung zwischen den Bewe
gungen der vorderen und hinteren Beinpaare zustande kame. Dabei wird das 
"Rintertier" durch die Rumpfmuskulatur gehoben (FREUSBERG, PmLIPPSON). 

Ganz besonders sparlich sind die Leistungen des isolierten Riickenmarkes 
bei Affen. Spinale Affen zeigen mitunter sofort oder doch bald nach einer 
Riickenmarksdurchschneidung Sehnenreflexe. Diese Reflexe konnen dauernd 
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bestehen bleiben, konnen aber unter Umstanden wieder verschwinden, um erst 
nach Wochen wiederzukehren. Von Reflexen, die in Beziehung zur Lokomotion 
stehen, ist nur der gleichseitige Beuge- und der gegenseitige Streckreflex zu 
nennen, wie wir sie bei allen Schreittieren sehen. Reizung der Palma oder der 
Planta lOst eine Adduktion und Beugung des Daumens aus, also ein Rudiment 
einer Greifbewegung, die ja bei Klettertieren auch der Lokomotion dienen. 

3. Isolierte spinale Segmente. (Vgl. VAN RYNBERK, 1912.) 
Auch einzelne isolierte Riickenmarksabschnitte kOnnen noch koordinierte 

reflektorische Bewegungen vermitteln. Diese Bewegungen sind im allgemeinen 
um so mannigfaltiger und komplexer, je mehr Segmente das betreffende isolierte 
Riickenmarksstiick umfaBt. 

Es liegen Untersuchungen iiber die Frage vor, aus wieviel intakten Seg
menten ein Riickenmarksstiick bestehen muB, um Reflexe der hinteren Ex
tremitaten vermitteIn zukonnen. Nach Isolierung eines aus dem 5., 6. und 
7. Lumbalsegment bestehenden Riickenmarksstiickes kann der gekreuzte 
Streckreflex bei chronisch spinalen Katzen noch in normaler Weise auslOsbar 
sein; er ware also in dies en 3 Segmenten zu "lokalisieren". Auch der ge
kreuzte Beugereflex, sowie der gleichseitige Beuge- und Streckreflex werden 
an solchen Katzen noch beobachtet. An einer Katze, bei der ein Riickenmarks
stiick isoliert worden war, das nur L6 und L7 umfaBte, lieB sich noch ein schwacher 
Beugereflex, aber nie ein kontralateraler Streckreflex auslOsen. Nach Isolation 
von L5 + L6 traten iiberhaupt nur ungeordnete reflektorische Bewegungen 
einzelner Muskelgruppen der hinteren Extremitaten auf (TEN CATE, 1932 (1)]. 
Auch bei Triton geniigt die Intaktheit eines 3 Segmente umfassenden Riicken
marksabschnittes, um aIle typischen Reflexe der vorderen oder hinteren Ex
tremitaten zu vermitteln [TEN CATE, 1932 (3)]. 

Ipsilaterale Reflexe konnen auch von der isolierten rechten oder linken 
Ralfte eines Riickenmarksabschnittes vermittelt werden. Dies zeigen Versuche 
TEN CATES, 1932 (2), der bei jungen Runden ein aus den Segmenten L4-S1 

bestehendes Stiick durch Querschnitte isoliert und dieses Stuck dann in der 
Medianlinie langsgespalten hat. Einige Wochen nach der Operation lieB sich 
bei diesen Runden der ipsilaterale Beugereflex und der Patellarreflex auslosen. 

Auch auf dem Wege uber das sympathische System ist eine Beeinflussung eines Rucken
marksabschnittes von einem anderen aus moglich: Falls eine Katze, von deren Lendenmark 
ein Ls bis L7 umfassendes Stuck vollkommen isoliert ist, emotionell erregt wird (Auslosung 
des Brechaktes, Auf tau chen einer Maus oder eines bellenden Hundes), tritt eine Hemmung 
der sonst prompt uber das isolierte Lumbalmark auslOsbaren Reflexe der hinteren Extremi
taten ein. (Auch bei decerebrierten Katzen sind die Extremitatenreflexe wahrend des 
Brechaktes gehemmt.) Sobald das Erbrechen beendet ist, oder wenn die Katze die Maus 
gefangen hat, oder der bellende Hund entfernt worden ist, kehrt die Reflexerregbarkeit 
des Lumbalmarkes zur Norm zuruck (AJRAPETIANZ und BALAKSCHINA). Da das betreffende 
Stuck des Lumbalmarkes bei diesen Katzen kranial und caudal quer durchschnitten war, 
liegt der Gedanke nahe, daB die beobachteten Hemmungsvorgange sympathisch (humoral?) 
vermittelt seien. Dem Sympathicus wiirde in diesem FaIle eine gewisse koordinative Leistung 
zufaIlen, er wurde untergeordnete, ein emotionell bedingtes, wichtiges Verhalten des Tieres 
storende Reflexe unterdrucken. 

Besonderes Interesse verdienen die Beobachtungen iiber die Funktions
moglichkeiten eines einzelnen isolierten Korpersegmentes. Die Versuche, den 
kleinsten Riickenmarksabschnitt zu bestimmen, der noch Reflexerscheinungen 
zeigt, gehen bis in die Mitte des 18. Jahrhunderts zuriick (vgl. die Zusammen
stellung und Literatur bei RIJNBERK und TEN CATE). Unisegmentale Reflexe 
wurden zuerst von VAN RIJNBERK an Kroten und Runden beobachtet. Ein
gehende Beobachtungen uber das Verhalten eines isolierten Segmentes (im 
Bereiche zwischen Th9 und L1) haben vor kurzem VAN RIJNBERK und TEN CATE 
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mitgeteilt. Ihre Methodik ist aus der schematischen Zeichnung c der Abb. 17 
zu ersehen. Bei Runden wurde ein 7 Segmente umfassendes Stiick des Riicken
marks kranial und caudal abgetrennt und alle von ihm ausgehenden Wurzeln 
wurden bis auf die des mittleren Segmentes durchschnitten. Meist lieB sich 
erst nach einigen Wochen die kraniale und caudale Begrenzung des breiten, auf 
diese Weise sensibel entnervten Rautbezirkes feststellen und gleichzeitig oder 
bald danach lieB sich innerhalb dieses anasthetischen Bezirkes auch eine erst 
bruchstiickweise erkennbare, spater aber kontinuierliche, sich mit der Zeit 
verbreiternde, giirtelformige Zone abgrenzen, von der aus Reflexe auslOsbar 
waren. Abb. 17a und b zeigen dieses Verhalten. 

Reflexe auf das gleichzeitig isolierte Myotom bei mechanischer Reizung 
des isolierten receptorischen Feldes waren meist erst einige W ochen nach der 
Operation nachweisbar. Zuerst traten un
deutliche reflektorische Kontraktionen im 
Rectus abdominis auf; spater stellte sich 
innerhalb des segmentalen Reflexfeldes aber 
sogar eine gewisse funktionelle Gliederung 
ein: Kontraktionen des Obliquus ext. waren 
hauptsachlich von den ventral en Partien des 
Reflexfeldes auslOsbar, Kontraktionen der 
langen Riickenmuskeln nur von den dorsalen 
Partien, wahrend der Rectus durch Reizung 
jeder Stelle des isolierten Dermatoms reflek
torisch erregt werden konnte. Es sind dies 
alles Reflexe, die von der Rumpfhaut eines 
normalen Rundes nicht auslosbar sind t 

1m AnschluB an die hier erorterten ver
stiimmelnden Versuche am Riickenmark sei 
hier auch noch der beriihmten Versuche von 
GOLTZ und EWALD gedacht. Sie haben ge
zeigt, daB ein Rund bei sorgfaltiger Pflege 

c 

Abb.17a-c. Grenzbestimmungdesisolier
ten, zu Thn geh6rigen Dermatoms. Opera
tionam 2.12.27. aBestimmung derGrenzen 
der areflektorischen Zone (gestrichelt) 
und der Grenzen des Reflexdermatoms 
(ausgezogen) am 12. 1. 28. b dasselbe 
am 7. 6. 28. c Schema der Operation. 
(Schematisiert nach VAN RIJNBERG u. 

TEN CATE.) 

jahrelang am Leben erhalten werden kann, nachdem ihm in mehrzeitigen 
Operationen das ganze Riickenmark bis auf das Ralsmark exstirpiert worden ist. 
Die Skeletmuskulatur solcher Tiere atrophiert vollkommen, dagegen erscheinen 
die Funktionen der vegetativen Organe nur vorubergehend gestort. (GOLTZ 
zitiert den Satz eines alten Philosophen ROSENKRANZ: "Wenn die Sonne des 
Gehirnes untergeht, geht der Mond des Sympathicus auf t") Die BlutgefaBe 
zeigen schon einige Tage nach der Operation eine tonische Verengerung, die 
Verdauung, die Excretion, die Rarn- und Kotentleerung, der Geburtsakt und 
die Milchsekretion lieBen keine Storungen erkennen. Es fehlte aber eine SchweiB
sekretion, und auch die Warmeregulation war einige Wochen hindurch unvoll
kommen, so daB die Tiere anfangs in einem Warmekasten gehalten werden muBten. 

4. Die segmentale Innervation. 
a) Die Dermatome. Nach der Anordnung der austretenden Wurzeln konnen 

wir das Riickenmark in Segmente teilen; aber im Riickenmarksgrau ist eine 
solche Segmentierung nicht mehr nachzuweisen. Das AusmaB und die Lage 
der von den einzelnen ventralen und dorsalen Wurzeln innervierten Korper
partien ist fiir den Neurologen wichtig, fiir den Physiologen sind diese morpho
logischen Tatsachen aber von relativ geringem Interesse, weil die iiberaus 
innigen intraspinalen Verkniipfungen dafiir sorgen, daB in der nervosen Gesamt
funktion Dine Gliederung nach segmentalen Leistungen nicht mehr erkennbar 

11* 
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ist. "Das Segment ist yom Standpunkte einer Physiologie des Gesamtorganismus 
iiberhaupt nur eine Fiktion" (MATTHAEI, 1928). 

SHERRINGTON (1898) war der erste, der sich energisch gegen die Ansicht 
einer segmentalen Gliederung des Riickenmarks aussprach. Immerhin zeigen 
die Versuche von DUSSER DE BARENNE (1912), daB doch eine fixe Beziehung 
zwischen segmental angeordneten Partien der Hinterhomer und den einzelnen 
Dermatomen besteht. 

Das Hautgebiet, innerhalb dessen sich die Fasem einer einzelnen sensiblen 
Wurzel ausbreiten, bezeichnen wir als das dieser Wurzel zugehorige "Dermatum". 
Da sich die einzelnen Dermatome meist mehrfach iiberdecken, so daB also jede 
Hautstelle vonmindestens zwei dorsalen Wurzeln aus innerviert wird, treten 
nach der Durchschneidung einer einzelnen dorsalen Wurzel keine zuverlassig 
nachweisbaren Ausfallserscheinungen auf. Die Ausdehnung eines Dermatoms 
kann also auf diesem Wege nicht bestimmt werden. Die meist verwendete 
Methode zur Bestimmung seiner Grenzen besteht darin, daB man kranial und 
caudal von der dorsalen Wurzel, deren Innervationsfeld bestimmt werden solI, 
je zwei oder drei dorsale Wurzeln durchschneidet. Man erhalt auf diese Weise 
ein anasthetisches Gebiet, innerhalb dessen sich das abzugrenzende Dermatom 
als Zone mit erhalten gebliebener Sensibilitat nachweis en laBt (HEAD, SHER
RINGTON). 

Eine andere Methode zur Abgrenzung cler Dermatome besteht darin, daB 
man die Erregbarkeit innerhalb eines sensiblen Hautsegmentes durch lokale 
Strychninvergiftung einer Stelle der dorsalen Riickenmarksoberflache steigert 
(DUSSER DE BARENNE, 1912). Betupft man eine kleine Stelle des Riicken
markes, etwa nur die Eintrittsstelle einiger Fila radicularia einer dorsalen 
Wurzel mit einer 0,5-1 %igen Strychninlosung, so zeigt das Tier nach einer 
Latenz von 5 Sekunden bis 3 Minuten Symptome lebhafter Parasthesien und 
eine stark ausgesprochene Hyperreflexie im Bereiche des dem strychninvergif
teten Riickenmarkssegmente zugehOrigen Dermatoms. In manchen Fallen 
wird allerdings eine "Strychninsegmentzone" beobachtet, die nur einen Teil 
des betreffenden Dermatoms umfaBt; meist ist die Hyperreflexie so I ebhaft , 
daB diese Methode eine scharfe Bestimmung der Dermatomgrenzen ermoglicht; 
wie dies KLESSENS, 1913 (1), fUr die Rumpfdermatome der Katze nachge
wiesen hat. 

Die von einer einzelnen dorsalen Wurzel vermittelte Sensibilitat ist innerhalb 
eines Dermatoms nicht iiberall gleich: die peripheren Teile des betreffenden 
Hautbezirkes zeigen eine geringere Erregbarkeit als die zentralen. Wahrschein
lich lassen sich die auBersten Grenzen ("das Randfeld") eines Dermatoms 
experimentell iiberhaupt nicht nachweis en , sondem wir finden nur das so
genannte "Kernfeld", dessen Ausdehnung auch, je nach den Versuchsbedin
gungen, schwanken kann (WINKLER und VAN RIJNBERK, KLESSENS). So zeigt 
auch die Strychninsegmentzone eine fmher auftretende, stark iibererregbare 
innere Partie und beiderseits von ihr je eine Zone von nur wenig gesteigerter 
Reflexerregbarkeit. 

Die Rumpfdermatome bilden giirtelartig den Stamm umfassende Streifen, 
die an der dorsalen Medianlinie schmaler sind als an der ventralen. Dement
sprechend ist auch der Grad ihrer gegenseitigen "Oberlappung im dorsalen 
und im ventralen Abschnitt verschieden. Nach KLESSENS iiberlappen sich im 
dorsalen Abschnitt der Rumpfhaut teils 2 teils 3 Dermatome, die Mitte der 
Dermatome wird von drei dorsalen Wurzeln versorgt und im ventralen Bereiche 
iiberlappen einander die hier besonders breiten Dermatome so weit, daB auch 
Streifen vorhanden sind, die von 4 Zonen versorgt werden (bestatigt von 
DE BOER). 
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In Abb. 18 ist dieses Verhalten schema tisch dargestellt; Die 5 Trapeze 
entsprechen 5 aufeinanderfolgenden Dermatomen und die eingetragenen Zahlen 
geben an, wieviele dorsale Wurzeln die betreffende Stelle des mittleren Derma
toms innervieren. 

Das Verha,ltnis der Breite eines mittleren thorakalen Dermatoms an der 
dorsalen und an der ventralen Mittellinie (also das Verhaltnis der Basen der 
schematischen Trapeze) betriigt etwa 2 ; 3 (bei Macacus nach SHERRINGTON 
(1893), bei Katzen nach KLESSENS). 

Isoliert man ein Dermatom nach SHERRINGTONS Methode bei ganz jungen 
Hunden und verfolgt man seine Ausdehnung wahrend des Wachstums des 
Tieres, so findet man, daB die Form des Dermatoms und der beiden angrenzenden 
unempfindlichen Zonen auffallend konstant bleibt. Genaue Messungen ergeben 
aber, daB relativ zur GroBe des Gesamttieres sich das isolierte Dermatom etwas 
verkleinert. Damit stimmt die Beobachtung iiberein, daB auch das AusmaB 
der Dberlappung bei jungen Hunden etwas groBer ilorso/e /{eilion/inie 
ist als bei ausgewachsenen. Die Sensibilitat der 
Haut kehrt also nach der Durchschneidung der 
dorsalen Wurzeln nicht wieder, und andererseits 
zeigt die entnervte Haut ein gleich starkes Wachs
tum wie die normal innervierte (TEN CATE und 
WATERMAN). 

Uber die mannigfachen Formen ("Dermatom
Karrikaturen"), die - zum Teil bei unvoll
kommen gelungenen Operationen - bei der Be
stimmung der Rumpfdermatomgrenzen gefunden 
werden konnen, berichtet WINKLER. Ais "ulti
mum moriens" (z. B. wenn nur noch ein einziges 

ventro/e l1eilion/inie 
Abb. 18. Schematische Darstel
lung der Dberlappung der Rumpf
dermatome des Hundes. [Nach 

KLESSENS, 1913 (1).] 

Faserbiindel einer dorsalen Wurzel erhalten geblieben ist), beschreibt er einen 
kleinen dreieckigen Bezirk nahe der dorsalen Medianlinie, das "Riickendreieck". 
Mitunter bildet ein unter ungiinstigen Versuchsbedingungen beobachtetes Der
matom keinen zusammenhangenden Hautbezirk, sondern es kann aus zwei oder 
drei getrennten Hautpartien mit erhaltener Sensibilitat bestehen, aus dem er
wahnten Rfickendreieck, einem "Bauchdreieck" und eventuell einem kleinen, 
lateral gelegenen Abschnitt. Die von den KLESSENsschen Angaben abweichen
den Beobachtungen WINKLERS fiber die Dberlappung der Rumpfdermatome 
sind nicht bestatigt worden. 

Trotz der erwahnten Beobachtung eines isolierten Riickendreiecks gilt das 
Gesetz, daB jedes einzelne der eine dorsale Wurzel zusammensetzenden (etwa 6) 
Faserbfindelchen fast den ganzen, der betreffenden Wurzel zugehorigen Haut
bereich sensibel innerviert (SHERRINGTON, WINKLER); erst wenn samtliche 
Fila radicularia einer Wurzel bis auf die vordersten oder hintersten durch
schnitten werden, laBt sich eine Verschmalerung der Strychninsegmentzone 
an ihrem caudalen bzw. kranialen Ende nachweisen; nur die auBersten Rand
partien eines Dermatoms werden also nicht von allen einzelnen Wurzelfaden 
innerviert (DE BOER). Auf diese Weise konnte auch der erwahnte Unterschied 
zwischen dem Kernfeld und dem Randfeld jedes Dermatoms zustande kommen; 
nur das Kernfeld wird von allen Wurzelfaden sensibel versorgt. 

LANGLEY (1891) hat als erster darauf hingewiesen, daB die von je einer dor;alen Wurzel 
versorgten Dermatome sich annahernd mit jenen Hautbezirken decken, innerhalb derer 
sich die pilomotorischen und sekretorischen Fasern aus dem Grenzstrangganglion des 
gleichen Segmentes verbreiten. Dies gilt auch fiir die sensorische und die vasoconstrictorische 
Innervation der Froschschwimmhaut (LANGLEY, HHl). Immerhin konnen einzelne post
ganglionare Fasern aus einem thorakalen oder oberen lumbalen Grenzstrangganglion auch 
zum nachsten caudal oder auch kranialliegenden Spinalnerven verlaufen. Dies ist regelmaBig 
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bei den Plexusbildenden Spinalnerven der Fall, so daB hier von einem einzelnen Grenz
strangganglion aus relativ ausge~ehnte Hautbezirke innerviert werden; nur in diesem 
FaIle wird auch ein ausgiebiges Uberlappen der Innervationsgebiete benachbarter Grenz
strangganglien beobachtet. So beteiligen sich z. B. an der Innervation der SchweiBdriisen 
an der Hinterpfote der Katze sympathische Fasern, die in Ls, L7, Sl und S2 verlaufen. 
SHERRINGTON (1893) weist darauf hin, daB auch die Sensibilitat der Sohlenhaut von den 
gleichen Nerven vermittelt wird. 

Jedes Grenzstrangganglion erhiUt praganglionare Fasern aus mehreren aufeinander
folgenden ventralen Wurzeln. Hieraus ergibt sich, daB die segmentale Anordnung der 
von den einzelnen Grenzstrangganglien versorgten Gebiete keineswegs jener segmentalen 
Anordnung entspricht, die sich dann ergibt, wenn wir z. B. die Hautsegmente abgrenzen, 
die ihre sympathische Innervation aus je einer spinalen Wurzel beziehen. Die Innervations
gebiete der einzelnen Wurzeln sind wesentlich groBer als die Innervationsgebiete der einzelnen 
pravertebralen Ganglien. 

Unter Umstanden kann das pilomotorische Innervationsgebiet einer ventralen Wurzel 
(z. B. Th3 bei Macacus) von dem Hautgebiet der entsprechenden dorsalen Wurzel voIl
kommen getrennt sein (SHERRINGTON, 1893). 

1m Gegensatz zu den ringformig den Korper umfassenden Dermatomen 
des Rumpfes finden wir im Bereiche der Extremitaten die den einzelnen dorsalen 
Wurzeln zugehorigen Hautgebiete zum Teil von der dorsalen und ventralen 
Medianlinie weit abgeriickt. Beim Auswachsen der Extremitatenknospen werden 
die betre££enden Hautareale gegen die Peripherie zu abgedrangt. Auf diese 
Weise kommt es dazu, daB an den Extremitaten Hautfelder aneinandergrenzen, 
die ihre sensiblen Nerven aus weit voneinander entfernt liegenden Riickenmarks
segmenten beziehen. Eine Darstellung dieser Verhaltnisse und die Literatur 
iiber die vergleichende Topographie der Dermatome bei verschiedenen Tieren 
findet sich bei MATHAEI (1928). Uber die Anordnung der Dermatome bei Affen 
sind wir durch die klassischen Untersuchungen SHERRINGTONS (1893 und 1898) 
unterrichtet. Eine systematische Untersuchung iiber die Lage der Dermatome 
bei der Katze verdanken wir KLESSENS (1914); eine vergleichende Darstellung 
der Dermatomgrenzen beim Menschen und verschiedener Saugetiere gibt 
BROUWER. . 

Entsprechend den individuellen Variationen im Aufbau des PI. brachialis und 
des PI. lumbosacralis kann auch die Lage eines Dermatoms variieren. Die 
Verschiebung der Hautfelder kann die Breite eines ganzen Dermatoms und 
auch mehr betragen ("prafixe" und "postfixe" Lage des Dermatoms). Solche 
Segmentverschiebungen wurden bei Katzen von KLESSENS [1913 (2)] unter
sucht. 

b) Die segmentale Innervation der Muskeln. Die Muskulatur der Wirbeltiere 
entwickelt sich aus einzelnen Myotomen, von denen jedes seine motorischen 
Nervenfasern aus der ventralen Wurzel des zugehorigen spinalen Segmentes 
erhalt. Beim ausgewachsenen Saugetier finden wir nur mehr ganz wenige 
"monomere" Muskeln (d. h. solche, deren Fasern nur einem einzigen Myotom 
entstammen): Die Mm. interspinales, die Intercostales und in manchen Fallen 
einzelne Abschnitte des M. rectus abdominis (fiir den Hund von RYNBERK und 
KAISER nachgewiesen). AIle iibrigen Muskeln entwickeln sich aus mehreren 
aufeinanderfolgenden Myomeren, sie beziehen daher ihre motorischen Fasern 
aus mehreren Riickenmarkssegmenten. 

Untersucht man die Innervationsverhaltnisse solcher Muskeln (entweder 
mit morphologischen Methoden, z. B. mit Hilfe der Degeneration nach Durch
schneidung einer ventralen Wurzel, oder durch isolierte Reizung der einzelnen 
Wurzeln, so findet man bei man chen Muskeln mehr oder weniger scharf von
einander trennbare Abteilungen, von denen jede nur von einer ventralen Wurzel 
innerviert wird, oder es zeigt sich, daB die aus verschiedenen Wurzeln stammen
den Fasern sich innerhalb des Muskels gleichmaBig verbreiten. 1m erstgenannten 
FaIle wird bei der Reizung der einzelnen in Betracht kommenden Wurzeln 
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immer nur ein Teil des Muskels in Erregung geraten, im zweitgenannten FaIle 
wird der ganze Muskel zucken. 

Wie weitgehend sich die Funktion von den anatomisch primar gegebenen Verhaltnissen 
unabhangig machen kann, zeigen z. B. die Innervationsverhaltnisse der Rumpfmuskulatur 
vieler Knochenfische. Hier bleiben die Myotome dauernd ala getrennte Einheiten erhalten, 
sie bilden aber (infolge einer Verschiebung der einzelnen Teile gegeneinander) eigentiimlich 
unregelmafJig gestaltete Bander. Dennoch kontrahieren sich beim Schwimmakte nachein
ander immer senkrecht zur Korperachse des Fisches liegende, giirtelformige Zonen, die 
aber Teile mehrerer, benachbarter Myotome umfassen. Die segmentalen Nerven versorgen 
diese als funktionelle Einheiten tatigen Giirtelzonen, und nicht die morphologisohen Ein
heiten, namlich die unregelmaJ3ig gestalteten einzelnen Myotome (SELLA). 

Jene Muskeln des Stammes, die an ihren Insertionsverhaltnissen oder an 
sehnigen Unterteilungen noch den Aufbau aus einzelnen Myomeren erkennen 
lassen, zeigen im allgemeinen nur eine geringe Vermischung von Muskelfasern, 
die von verschiedenen Spinalnerven innerviert werden. Reizt man also die 
einzelnen Spinalnerven der Reihe nach, so sieht man, daB sich abgegrenzte, 
aufeinanderfolgende Teile dieser Muskeln kontrahieren. Die Grenzen dieser, 
den einzelnen Wurzeln zugehOrigen Muskelbezirke iiberdecken einander. Eine 
solche durch Reizversuche feststellbare Unterteilung des Muskels in mehrere 
geschlossene, von verschiedenen Wurzeln innervierte Bezirke, wird haufig als 
"Cantonnement" bezeichnet (Felderung; gefelderte Innervation). 

1m allgemeinen zeigt die Rumpfmuskulatur eine gefelderte Innervation. Fiir 
die Riickenmuskulatur hat dies auf Grund von Reizversuchen als erster SHER
RINGTON (1892) angegeben. Seine Beobachtungen wurden von RYNBERK (1911) 
bestatigt. v. SCHUMACHER (1908) konnte am M. pectoralis major auch den 
anatomischen Nachweis fiir das "Obel'greifen der Myotome erbringen. Eine 
eingehende Untersuchung der segmentalen Innervation der Riickenmuskulatur 
des Rundes mittels physiologischer Methoden stammt von IlARREVELD und 
KOK. Auch sie sahen im allgemeinen bei Reizung aufeinanderfolgender Spinal
nerven auch au£einanderfolgende Teile der untersuchten Muskeln sich kontra
hieren; es kommt aber gelegentlich vor, daB innerhalb der einen Muskel inner
vierenden Reihe von spinalen Wurzeln eine einzelne Wurzel sich als unwirksam 
erweist. Zwischen der segmentalen Innervation der Riickenmuskulatur und 
ihren Insertionen an den einzelnen Wirbeln oder Rippen besteht oft nur ein 
sehr geringer Zusammenhang. 

"Ober die segmentale Innervation der einzelnen Abteilungen des M. rectus 
abdominis des Rundes sind wir durch eine eingehende Untersuchung von RYN
BERK und KAISER unterrichtet. Der mittlere Abschnitt dieses Muskels ist beim 
Runde meist durch 6 sehnige Inskriptionen in 5 Segmente unterteilt; der kraniale 
Abschnitt des Muskels ist dagegen nie unterteilt, und im caudalen findet sich 
nur manchmal eine unvollkommene Inskription (vgl. Abb. 19). Der Muskel 
wird von 12 ventralen Wurzeln (Th,-L2) innerviert; die kraniale Partie von 
Th,-Th6, die mittlere von Th7-Th13, die caudale von Ll und L2• Dabei ent
halten die auf dem M. transversus abdominis zum Rectus laufenden Nervenaste 
immer nur Fasern, die aus einer einzigen ventralen Wurzel stammen. 1m 
kranialen Abschnitt des Muskels werden von den 3 einzelnen Wurzeln ver-
8chiedene Muskelgebiete versorgt, die einander zum Teil iiberdecken. Eine solche 
gefelderte Innervation findet sich meist auch an dem mittleren Abschnitt des 
Rectus, manchmal kommt es aber auch vor, daB die Innervationsgebiete zweier 
benachbarter spinaler Wurzeln einander vollkommen iiberdecken. Jeder einzelne, 
der durch sehnige Inskriptionen voneinander getrennten Muskelbauche dieses 
mittleren Rectusabschnittes wird im wesentlichen von einer ventralen Wurzel 
versorgt, dabei kommt aber Ths und Th12 kein eigener Muskelbauch zu; Ths 
beteiligt sich oft an der Innervation des Rectus iiberhaupt nicht, die Fasern 
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von ThI2 laufen zu den von Thn und ThI3 versorgten Muskelbauchen, wie diel:l 
die beistehende schematische Abbildung zeigt. 

Ahnlich wie der Rectus verhalten sich in ihrer Innervation die Mm. obliqui 
und der Transversus abdominis des Hundes, nur daB bei diesen Muskeln die 
von den einzelnen Wurzeln innervierten Abschnitte nicht durch Inskriptionen 
voneinander getrennt erscheinen; nach RYNBERK und KAISER iiberdecken 
einander bei diesen Muskeln die einzelnen Innervationsgebiete iiberhaupt nicht. 

Unter "kollateraler Innervation" versteht v. SCHUMACHER (1909 und 1912) die Inner
vation von Myotomen und Dermatomen durch einen segmentalen Nerven, der nicht dem
selben, sondern einem anderen (oft weit entfernten) K6rpersegment angeh6rt. Eine kol
laterale Innervation konnte SCHUMACHER im Bereiche des Schwanzes nachweisen und auch 
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Abb.19. SchemaderUn
terteilung und der Inner
vationdes linken Rectus 
abdominis des Hundes 
(haufigst beobachteter 
Typus). Die mit rami
schen Ziffern bezeichne
ten Querstriche ent
sprechen den sehnigen 
Inskriptionen. (Nach 
RYNBERK U. KAISER.) 

fiir einige andere K6rpergebiete wahrscheinlich machen. Das Vor
kommen einer kollateralen Innervation spricht dafiir, daB die 
N ervenfasern frei in ihre V ersorgungsge biete vorwachsen, und daB 
nicht ein schon friihzeitig festgelegter Zusammenhang zwischen 
den Nervenfasern und ihren Endgebieten besteht. 

1m Gegensatz zur Rumpfmuskulatur mit ihrer ge
felderten Innervation sehen wir an den Extremitaten
muskeln meist eine diffuse Versorgung der einzelnen 
Muskeln von mehreren ventralen Wurzeln aus. Hier 
bildet also das einem einzelnen Myotom entsprechende 
Material nicht mehr einen noch mehr oder weniger ab
grenzbaren Bezirk des betreffenden Muskels, sondern die 
aus den verschiedenen Myotomen stammenden Muskel
fasern sind meist vollkommen untereinander vermischt, 
so daB sich der Muskel bei der Reizung jeder einzelnen ihn 
versorgenden spinalen Wurzel in toto verkiirzt. 

Bei Muskeln von diesem Innervationstypus taucht die 
Frage nach der pluriradicularen Innervation einer einzelnen 
Muskelfaser auf: Wir wissen, daB eine einzelne Muskel
faser von mehreren motorischen N ervenfasern aus inner
viert sein kann; stammen solche Nervenfasern immer aus 
ein und derselben ventralen Wurzel, oder kann eine ein
zelne Muskelfaser von verschiedenen spinalen Segmenten 
aus motorisch innerviert sein? 1m letzterwahnten FaIle 

miiBten wir annehmen, daB Material aus mehreren Myomeren zum Aufbau 
einer einzelnen Muskelfaser verschmelzen kann. 

Nach der Degeneration der aus einer Wurzel stammenden motorischen 
Fasern fand AGDUHR an verschiedenen Extremitatenmuskeln der Katze und 
des Kaninchens zahlreiche Muskelfasern, die gleichzeitig normale und degene
rierende Endplatten trugen, so daB in diesen Fallen histologisch bi- und tri
segmental innervierte Muskelfasern in relativ groBer Menge mit Sicherheit 
nachgewiesen zu sein scheinen. Am Gastrocnemius und Sartorius des Frosches 
lieBen sich dagegen mit der gleichen Methode nur in seltenen Ausnahmefallen 
einzelne Muskelfasern auffinden, deren motorische Endplatten Fasern aus ver
schiedenen Riickenmarkswurzeln zugehoren (MATHER). 

Experimentell hat man die Frage meist in der Weise zu entscheiden gesucht, 
daB man die einen Muskel innervierenden ventralen Wurzeln erst jede fUr sich, 
dann gemeinsam reizte und die Spannung der so erzielten Muskelkontraktionen 
verglich. 1m Fall, daB jede Muskelfaser nur von einer einzigen ventralen Wurzel 
aus innerviert ware, konnte man erwarten, daB die Summe der bei der Reizung 
der einzelnen Wurzeln erzielten Spannungen (a + b) ebenso groB ware, wie die 
Gesamtspannung (c) des Muskels bei gleichzeitiger Reizung aller in Betracht 
kommenden Wurzeln. Solche Versuche haben zu wechselnden Ergebnissen 
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gefiihrt, aber jene Versuche, in denen die Summe der Einzelspannungen groBer 
ausfiel als die Spannung bei gemeinsamer Reizung der Wurzeln, diirften bei 
Muskeln mit nicht parallelen Fasern kaum beweisend sein (QUEDNAU; hier 
findet sich auch die Literatur iiber solche Versuche zusammengestellt). RYN
BERK und KAISER haben mit dieser Methode die Innervation der Fasern des 
M. rectus abdominis des Hundes untersucht. Nach ihren Befunden ware jede 
Faser immer nur von einer einzigen Wurzel aus innerviert; sie geben die Mog
lichkeit einer bisegmentalen Innervation einzelner Fasern zu, meinen aber, 
daB solche FaIle am Rectus sehr selten sein miiBten. 

Auch der Versuch, die Doppelinnervation einer Faser durch Erzielung 
summierter Zuckungen bei rasch aufeinanderfolgender Reizung zweier Wurzeln 
zu beweisen (McKEEN CATTELL) erwies sich als methodisch nicht einwandfrei 
(HINTNER). 

BERITOFF [1924 (5)] fand an Froschmuskeln, daB der Reizeffekt einer ventralen 
Wurzel sich nach der Reizung einer zweiten, diesen Muskel innervierenden 
Wurzel anderle. Er zog hieraus den SchluB, daB diese beiden Wurzeln zum 
Teil die gleichen Muskelfasern innervieren miiBten. Es ware aber wohl denkbar, 
daB Stoffwechselprodukte, die bei der ersten Reizung entstehen, auch auf die 
iibrigen, nicht von der gereizten Wurzel innervierten Muskelfasern einwirkten; 
daher halte ich auch diese Methode nicht fiir beweiskraftig. 

Zuverlassige Aufschliisse diirften von jenen Versuchen zu erwarten sein, 
in denen die W iirmebildung im Muskel bei maximaler Reizung seines motorischen 
Nerven mit der bei getrennter Reizung der einzelnen ventralen Wurzeln frei
werdenden Warme verglichen wurde. An dem fiir folche Versuche besonders 
geeigneten Sartorius des Frosches fand E. FISCHER (hier findet sich eine voll
standige Zusammenstellung der alteren Literatur), daB die Summen der Warme
bildung bei getrennter Reizung der spinalen Wurzeln gleich der bei gleichzeitiger 
Reizung ist. Es kann hier also keine plurisegmentale Innervation einzelner 
Muskelfasern vorliegen. 

FISCHERs Versuchsergebnisse stimmen mit den histologischen Beobachtungen 
von AGDUHR am Froschsartorius iiberein. Wenn nun AGDUHR mit seiner Methode 
an Saugetiermuskeln Anzeichen einer plurisegmentalen Innervation fand, so 
liegt der Gedanke nahe, daB sich die verschiedenen Muskeln oder Muskeln ver
schiedener Tiere in dieser Hinsicht nicht gleich verhalten. Ais streng beweisend 
kann aber die von den Histologen verwendete Degenerationsmethode nicht 
angesehen werden, weil die Geschwindigkeit der Degeneration bei den einzelnen 
Nervenfasern nicht konstant ist. Beobachtet man also nach Durchschneidung 
einer ventralen Wurzel an einer Muskelfaser eine degenerierende und eine normale 
Endplatte, so kann man nicht mit aller Sicherheit sagen, daB diese beiden End
platten motorischen Fasern zugehoren, die aus verschiedenen Segmenten 
stammen. 

Zusammenfassend konnen wir sagen, daB ein Teil der untersuchten Muskeln 
wohl sicher nur oder fast nur Fasern enthalt, die von einem einzigen spinalen 
Segment aus innerviert werden, daB sich aber moglicherweise in anderen Fallen 
eine plurisegmentale Innervation wird nachweisen lassen. 

VIII. Spinale Automatie. 
Unter "automatischen" Leistungen des Riickenmarks verstehen wir solche, 

die auch ohne die Einwirkung afferenter Erregungen zu beobachten sind. Unter 
der Annahme einer strengen Giiltigkeit des BELLschen Gesetzes konnten wir 
also aIle jene Vorgange als automatisch ansehen, die auch nach der Durch
schneidung der dorsalen Wurzeln am isolierten Riickenmark noch nachweisbar 
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sind. Ob wir humorale Faktoren als "Reize" oder als "Bedingungen" fur die 
AuslOsung solcher automatischer Reaktionen ansehen, hangt von der gewahlten 
Definition des Reizbegri£fes abo 

Die Leistungen eines von a£ferenten Impulsen vollkommen freien Rucken
marksabschnittes sind fiir das Verstandnis der zentral nervosen Leistungen 
deshalb von Bedeutung, weil wir aus ihnen entnehmen konnen, wieweit die 
Koordination zeitlich aufeinanderfolgender Teilakte einer kinetischen Reaktion 
nur durch immer wieder neu ausgelOste propriozeptive Impulse zustande kommt, 
bzw. wieweit sie "systemmaBig bedingt" ist, d. h. wieweit rein zentrale Be
dingungen unabhangig von allen a£ferenten Erregungen fUr die betre£fende 
koordinative Leistung maBgebend sind. 

Das Register der automatischen spinalen Vorgange ist recht kurz. Es scheint 
mir aber sehr fraglich, ob die kummerliche Automatie eines desa£ferentierten 
und gleichzeitig von den kranialen Zentren abgetrennten Ruckenmarksstuckes, 
auch nach seiner Erholung von den Shockerscheinungen, uns ein richtiges Bild 
von der Gesamtheit der rein zentral bedingten Koordinationsmoglichkeiten 
eines normalen Ruckenmarkes geben kann. Wir beobachten eben auch hier nur 
die Leistungen eines schwer verstummelten Abschnittes des Zentralnerven
systems, und wahrscheinlich zeigt ,uns ein solches Praparat nur noch die letzten 
Reste von Leistungen einer uberaus komplizierten inneren Organisation, die 
nach dem Wegfall der afferenten und der aus hoheren Zentren stammenden 
Impulse nicht mehr ihre volle Wirksamkeit zu auBern vermag. 

Die wichtigste Tatsache, die uns die Untersuchungen uber die spinale Auto
matie kennen gelehrt haben, ist die Fahigkeit des Ruckenmarks "spontan" 
jene rhythmische Folge von Beuge- und Streckimpulsen auszusenden, die der 
normalen Progressivbewegung zugrunde liegen [GRAHAM BROWN, 1911 (3)]. Durch
trennt man bei einer decerebrierten Katze aIle dorsalen Wurzeln Z. B. der rechten 
Seite und aIle Muskelnerven der linken Seite, so treten nach der Durchschneidung 
des Ruckenmarks unmittelbar kranial von dem desa£ferentierten Lumbalmark 
rhythmisch alternierende Kontraktionen an den isolierten Streckern und Beugern, 
Z. B. des rechten Sprunggelenkes auf. Zunachst besteht nach der Rucken
marksdurchschneidung ein gewisser Tonus des beobachteten Beugemuskels 
(Tibialis ant.), der in unregelmaBiger Aufeinanderfolge, spater in recht strenger 
Periodik vorubergehend gehemmt wird, wahrend sich gleichzeitig mit jeder 
Hemmung der antagonistische Strecker (Gastrocnemius) kontrahiert. AIl
mahlich steigt dabei der Tonus des Gastrocnemius, wahrend der des Tibialis 
sinkt; die rhythmischen Bewegungen werden seltener und horen schlieBlich 
ganz auf, wahrend der Streckmuskel in einer tonischen Dauerkontraktion 
verharrt. Die Progressivbewegungen scheinen also an einen gewissen mittleren 
Erregungszustand des Beuger- und des Streckerzentrums gebunden zu sein, 
sie entsprechen nach GRAHAM BROWN einem Schwanken um ein "Erregungs
gleichgewicht" dieser beiden Zentren. Die rhythmische Aufeinanderfolge der 
einzelnen Phasen der Laufbewegungen bedarf zu ihrer Aus16sung also keiner 
peripheren Reize, sie entspricht einem phasischen, rein zentral bedingten Wechsel 
der Erregung zweier antagonistischer spinaler Apparate. Selbstverstandlich 
spricht aber dieser Befund nicht gegen die Beteiligung proprio- und extero
zeptiver Reize an dem normalen Ablaufe der Progressivbewegungen; solche 
afferente Erregungen wirken aber nur regulierend auf die Bewegungen, fur ihr 
Zustandekommen sind sie nicht unbedingt erforderlich. Ihre Bedeutung durfte 
vor aIlem darin liegen, daB sie das AusmaB der einzelnen Bewegungsphasen den 
jeweils gegebenen Bedurfnissen anpassen. 

Die Beobachtungen von GRAHAM BROWN sind nur an einem einzigen Paar isolierter 
Muskeln angestellt worden; es ware interessant, die Laufbewegungen nach Durchschneidung 
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aller dorsalen Wurzeln des isolierten Riickenmarksstiickes, also nach Ausschaltung auch 
aller exterozeptiven Erregungsmoglichkeiten an den motorisch intakten Gesamtextremitiiten 
zu studieren. Vielleicht wiirden auch chronisch spinale Tiere mit einem desafferentierten 
caudalen Riickenmarksstiick eine noch groBere Mannigfaltigkeit der automatischen Be
wegungen erkennen lassen als es in diesen akuten Versuchen der Fall war. 

Periodisch wiederkehrende Erregungen, die wir auf eine automatische 
Tatigkeit des Riickenmarks zuriickfiihren miissen, haben sich auch als Ursache 
des rhythmischen Schlagens der Lymphherzen beim Frosch nachweisen lassen. 
Diese Herzen schlagen nach der Ausschaltung aller afferenten Impulse ungestort 
weiter, und zwar andert sich ihr Schlag (beurteilt nach den tetanischen Aktions
stromen) nach der Desafferentierung nicht merklich, so daB also in diesem FaIle 
eine automatische Tatigkeit vorzuliegen scheint, die zwar reflektorisch be
einfluBbar ist, die aber nicht unter dem dauernden EinfluB einer reflektorischen 
Selbststeuerung steht (F. BRUOKE und UMRATH). 

Diese Beobachtungen am Lymphherzen lieBen es wahrscheinlich erscheinen, 
daB auch die spinalen vasomotorischen Apparate im Notfalle rein automatisch 
tatig sein konnen. Experimentell festgestellt ist dies bisher nicht; wir wissen 
vielmehr aus den friiher besprochenen Versuchen von ADRIAN, BRONK und 
PHILLIPS, daB die dem Vasoconstrictorentonus entsprechenden Impulse in den 
sympathischen Nerven von den BIutdruckziiglern aus reflektorisch im Rhythmus 
des Herzschlages gehemmt werden, und daB auch die Periodik der Atmung oft 
in ihnen zum Ausdruck kommt. Versuche iiber die Aktionsstrome sympathischer 
Nerven am chronisch spinalen Tier mit durchschnittenen dorsalen Wurzeln 
konnten hier eine endgiiltige Entscheidung bringen. 

Die alten Beobachtungen iiber Atembewegungen spinaler Tiere sind neuer
dings von ARTOM bestatigt worden (bei ARTOM findet sich auch die Literatur 
zusammengesteIlt). Eine solche vom bulbaren Atemzentrum unabhangige 
Atmung tritt besonders leicht bei jungen Tieren auf; sie wird durch eine Dyspnoe, 
oder durch Strychnin begiinstigt. ARTOM sah spinale Atemziige bei Hunden 
(nach einer kurzen Chloroformnarkose), deren Kopf nur mehr durch die Caro
tiden, die Jugulares und die Vagi im Zusammenhang mit dem Rumpfe stand; 
meist traten die Atembewegungen nur vereinzelt oder in Gruppen zu zweien 
auf, und zwar erst eine Expirationsbewegung, der sofort eine Inspiration folgte; 
der iibrige Korper blieb dabei in Ruhe. 

Da an der vollkommen isolierten Medulla oblongata von Fischen Aktions
strome im Rhythmus der Atmung festgestellt worden sind (ADRIAN und BUYTEN
DIJK) , das bulbare Atemzentrum also sicher ohne aIle afferenten Erregungen, 
rein automatisch arbeiten kann, so diirfte dies wohl auch fiir die "spinalen 
Atemzentren" zutreffen. Die auffallend kurze Latenz (etwa 200'), nach der 
sich die Kraft der Atembewegungen an plOtzlich gesetzte oder beseitigte Wider
stande anpaBt (FLEISCH), hat zu der Annahme gefiihrt, daB auch diese "Eigen
reflexe der Atemmuskulatur" rein spinal ablaufen. 

Vergleichen wir diese A.uBerungen der spinalen Automatie mit den kompli
zierten Verhaltnissen, die uns die Reflexversuche kennen gelehrt haben, oder 
gar mit dem geordneten kinetischen Verhalten des normalen Organismus, so 
miissen wir zugeben, daB sie auBerst kiimmerlich sind. Es ware denkbar, daB 
automatische Vorgange sozusagen das Skelet gewisser elementarer spinaler 
Erregungen bilden, und daB diese dann durch reflektorische Regulationen ver
vollkommnet und abgerundet werden. Naher scheint mir aber die Vermutung 
zu liegen, daB die Automatie des Riickenmarkes ein fiir seine normalen Leistungen 
bedeutungsloses Relikt sei. Dem brauchte auch die Annahme GRAHAM BROWNS 
nicht zu widersprechen, daB die primare, phylogenetisch altere Tatigkeit des 
Zentralnervensystems automatisch sei, und daB die Reflexe erst sekundar eine 
weitere GIiederung und Verfeinerung seiner Leistungen ermoglichen. Versuche 
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iiber die Motorik von Embryonen haben diese Frage noch nicht geklart; es 
wird zwar angegeben, daB bei Katzenembryonen einfache Reaktionen auf Reize 
schon in einem Stadium auftreten, in dem die spater zu beobachtenden spontanen 
Massenbewegungen der vorderen Extremitaten und des Halses noch nicht zu 
sehen sind, doch muB die Frage offen bleiberi, ob jene Reaktionen auf (meist 
mechanische) Reize wirklich reflektorisch zustande kommen, oder ob sie nicht 
vielleicht auf direkte Muskelerregungen zuriickzufiihren sind (WINDLE, O'Do
NELL und GLASSHA.GLE); auffallend ist es jedenfalls, daB gekreuzte Reflexe erst 
bei viel alteren Embryonen auftreten. 

Anhang. 

Die nervose Steuerung der Atmung. 
Viel klarer als an den spinalen Leistungen erkennen wir die automatisehen 

Fahigkeiten der Zentralnervensystems an der Tatigkeit des bulbiiren Atem
zentrums, die hier kurz erortert werden solI. Eine ausgezeiehnete, eingehende 
Darstellung der Regulierung der Atmung ist erst vor kurzem von W. R. HESS 
(1931) gegeben worden; es sollen deshalb im folgenden nur die wichtigsten 
neueren Befunde auf diesem Gebiete besproehen werden. 

Sieher konnen von der Medulla oblongata aus rhythmiseh wiederkehrende 
Erregungen ohne alle afferente Einfliisse zu den Kernen der motorischen In
spirationsnerven flieBen. Schon die Versuehe von W. TRENDELENBURG 1 an 
Tieren mit durchschnittenen Vagis und ringformig gekiihltem Riiekenmark, 
die Beobachtung der Phrenicusaktionsstrome an eurarisierten Tieren (MAc 
DONALD und REID, WINTERSTEIN) sowie die Experimente von HEYMANS am 
vollkommen isolierten, kiinstlich durchbluteten Hundekopf hatten die Auto
matie des Atemzentrums bewiesen. Besonders elegant ist der Beweis, den 
neuerdings ADRIAN und BUYTENDIJK hiefiir erbracht haben: Bei Ableitung 
von dem vollkommen isolierten, auf einem Objekttrager liegenden Hirnstamm 
des Goldfisches treten neben kleinen, rasch ablaufenden Oszillationen groBe, 
lang_me Potentialsehwarikungen von 0,02-0,15 MY in Intervallen von 1 bis 
3 Sekunden auf, also mit einer Frequenz, die genau der Atemfrequenz dieser 
Fische entspricht. Es handelt sich um eine periodisch wiederkehrende Potential
anderung der Lobi n. vagi gegeniiber den iibrigen Abschnitten des Gehirns; 
sie dauert etwa 0,25 Sekunden. Es ist hochst wahrscheinlieh, daB diese tragen 
Poteutialsehwankungen nicht auf die Summation von Aktionspotentialen zahl
reicher synchron erregter Nervenfasern zuriiekzufiihren sind, sondern daB sie 
tragen Erregungen von Zellgruppen innerhalb der Vaguskerne entspreehen, 
also spontanen Erregungen des "Atemzentrums". Ais einzige afferente Impulse 
konnten an diesem Praparat noch Erregungswellen in Frage kommen, die von 
den Scp.nittstellen der sensiblen Hirnnerven ausgingen; nun wissen wir aber, 
daB die Durchsehneidung eines Nerven bei Kaltbliitern immer nur eine ganz 
kurze Serie von Erregungswellen auslOst, so daB also die Beobachtung von 
ADRIAN und BUYTENDIJK in idealer Weise die von allen Afferenzen unabhangige 
Automatie des bulbaren Atemzentrums demonstriert. 

Vielfach hat man versueht, innerhalb des bulbaren Atemzentrums Teil
zentren mit spezifisehen Furiktionen anzunehmen. So hat z. B. LUMSDEN den 
Hirnstamm stufenweise von oben her abgetragen und aus den dann jeweils 
eintretenden Anderungen der Atmung auf die Existenz einer Mehrzahl ver
schiedenartiger respiratoriseher Zentren geschlossen. Auch hat man versucht, 

1 Auch fiir die Literatur verweise ich auf die Monographie von HESS. Ich nehme hier 
nur Arbeiten tiber die Atemimlervation in das Literaturverzeichnis auf, die nach der Mono
graphie von HESS erschienen, dort also nicht zu finden sind. 
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das Atemzentrum in Teilzentren von verschiedener Erregungsfrequenz zu zer
legen und die regulatorischen Rhythmusanderungen auf ein verschiedenartiges 
Zusammenarbeiten solcher Teilzentren zuriickzufiihren (SWINDLE). AIle diese 
Versuche gehen von der Annahme aus, daB sich die Tatigkeit eines zentralen 
Regulationsapparates als Summe der Funktionen seiner einzelnen Teile erklaren 
lieBe. Wir stehen aber heute auf dem Standpunkte, daB die Ausschaltung eines 
Stiickes des Zentralnervensystems gleichzeitig die Leistungen des ganzen iibrig
gebliebenen zentralnervosen Systems andert oder doch andern kann, so daB 
wir also aus den Ausfallserscheinungen oder auch aus dem Fehlen von Ausfalls
erscheinungen keine bindenden Schliisse auf die normalen Funktionen des aus
geschalteten Stiickes ziehen konnen. AIle Bestrebungen, aus Reiz- oder Aus
schaltungsversuchen eine topische Gliederung des Atemzentrums zu erschlieBen, 
begegnen daher grundsatzlichen Bedenken. 

Auch die Frage, wieweit wir berechtigt sind, ein In- und Exspirations
zentrum zu unterscheiden, ist keineswegs entschieden. So wie wir an der Ex
tremitatenmuskulatur isolierte Beuge- und Streckreflexe beobachten, oder die 
isolierte Betrachtung solcher Reflexe doch wenigstens fUr heuristisch wertvoll 
halten, so konnen wir auch auf die Unterscheidung zwischen in- und exspiratori
schen Reflexen nicht verzichten, und ich meine, daB wir die zentralen Koordi
nationsapparate, die in diesen Fallen in Aktion treten, auch als In- bzw. Ex
spirationszentren bezeichnen diirfen. Nur miissen wir uns immer vor Augen 
halten, daB es sich dabei nicht etwa um die topisch trennbaren Halften eines 
"Atemzentrums", sondern urn nur jeweils isoliert funktionierende Mechanismen 
handelt, die bei anderen Konstellationen der afferenten Impulse in anderer 
Weise, zum Teil regelmaBig alternierend, vielleicht auch einander gegenseitig 
beeinflussend in Aktion treten. 

Wiederholt ist die Tatsache beobachtet worden, daB die Vagotomie nach 
Abtrennung des Mittelhirns von der Medulla oblongata die Atmung (speziell 
bei Kaninchen) viel schwerer stort als bei intaktem Hirnstamm; der Thorax 
verharrt dann krampfhaft in Inspirationsstellung, die nur durch kurze Ex
spirationsstoBe unterbrochen wird. Moglicherweise handelt es sich hierbei um 
eine TeilauBerung der nach Ausschaltung der Tr. rubrospinales auftretenden 
Enthirnungsstarre (V. E. HENDERSON und SWEET). 

Dher die Einfliisse, die der Sympathicus auf die Tatigkeit des Atemzentrums ausiiht, 
sind wir noch nicht geniigend unterrichtet. Die Durchschneidung der Sympathici solI nach 
CAMIS (1922) - vor allem bei decerebrierten Kaninchen - den Atemtypus andern. Bei 
mechanischer Reizung des Halssympathicus sah CAMIS eine Vertiefung der Atembewegungen 
auftreten. Bei nichtdecerebrierten Kaninchen soll die Sympathicusreizung erst nach einer 
langeren Latenz Frequenz und Amplitude der Respiration steigern, und diese Wirkung soll 
die Reizung minutenlang iiherdauern (KISSELEW und MERKULOW). Auch die Erregbarkeit 
des Atemzentrums fiir vagale Einfliisse soIl sich wahrend einer Sympathicusreizung andern, 
wahrscheinlich ohne daB diese Wirkungen auf vasomotorische Wirkungen zu beziehen 
waren (SPERANSKAYA-STEPANOVA). 

Bekanntlich entspricht der Rhythmus der Atmung normalerweise wohl 
niemals dem Eigenrhythmus des spontan tatigen Zentrums, sondern er wird 
immer durch reflektorische, tonische und phasische Einfliisse verandert. Die 
wichtigste Anderung, die sich in der Auffassung der nervosen Regulation der 
Atmung in den letzten Jahren vollzogen hat, betrifft die Deutung der vagalen 
afferenten Impulse. Die klassische Lehre von der Selbststeuerung der Atmung 
(HERING und BREUER) nahm zweierlei sensible Lungenfasern an: eine Gruppe 
von Fasern, die durch die Ausdehnung der Lungen bei der Inspiration erregt 
wiirden, und die reflektorisch die Inspiration hemmen und eine Exspirations
bewegung auslosen sollten, und eine zweite Gruppe von afferenten Vagusfasern, 
die bei der Entleerung der Lunge, wahrend der Exspiration erregt wiirden, und 
die dann reflektorisch die Exspiration unterbrechen und auf eine Inspiration 
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umschalten sollten. Diese gegensinnigen Schaltreflexe wiirden also noch vor dem 
jeweils durch die bulbare Automatie bedingten Ende der In- und Exspirations
phase reflektorisch eine Umschaltung auf die entgegengesetzte Phase bewirken, 
so daB die einzelnen Atemziige relativ seichter und frequenter wiirden. 

Schon E. HERING und seine Schiiler, sowie andere Beobachter hatten neben 
dieser "Selbststeuerung" der Atmung von den Vagis ausgehende tonisierende 
Ein/liisse auf die Atemmuskulatur beobachtet. Eingehend wurde die Bedeutung 
der Vagi fiir den Tonus der Atemmuskulatur und fiir die Atemfrequenz neuer
dings von W. R. HESS untersucht: Jede stufenweise Fiillung der Lungen fiihrt 
zu einer Verminderung des Tonus, so daB jedem Ausdehnungsgrad der Lungen 
eine bestimmte Tonuslage des Zwerchfelles zugeordnet erscheint. Wahrend 
also nach der HERING-BREUERschen Auffassung die bei Anderung der Lungen
fiillung auftretenden Zwerchfellbewegungen als In- und Exspirationsbewegungen 
angesehen wurden, waren sie nach den Beobachtungen von HESS nur Ver
schiebungen des Zwerchfells auf hohere oder tiefere Tonuslagen. Von der Hohe 
des Zwerchfelltonus hiingt aber andererseits auch die Amplitude und die Frequenz 
der Atemziige ab: je hoher der Zwerchfelltonus, um so kleiner und um so fre
quenter werden die einzelnen Respirationsbewegungen. Diese Frequenzande
rungen lassen sich auch nach der Ausschaltung der Atembewegungen du~ch 
Curare an den Aktionsstromen des Phrenicus nachweis en ; jede Anderung der 
Lungenfiillung fiihrt auch am curarisierten Tier zu einer Anderung des Atem
rhythmus, obwohl hier wegen der Lahmung der Atemmuskulatur keine Schalt
reflexe mehr wirksam sein konnen. 

Unabhiingig von diesen Beobachtungen hat auch H. E. HERING (1931) die 
Ansicht ausgesprochen, daB im Vagus zentripetale, die Atemfrequenz tonisch 
ftirdernde Lungenfasern verlaufen. Ais reflexausltisenden Dauerreiz sieht er 
die normale Ausdehnung der Lungen an (vgl. Wegfall des Tonus nach Kollaps 
der Lungen), und auch er lehnt die Vorstellung BREUERS ab, daB bei der natiir
lichen Atmung die Inspiration durch einen, durch die Lungendehnung aus
geltisten Exspirationsreflex unterbrochen werde. 

Auch HAMMOUDA und WILSON schlieBen aus ihren Versuchen, in denen sie 
den auf die Ktirperoberflache des Versuchshundes wirkenden Luftdruck vari
ierten und so das Lungenvolumen veranderten, daB von den Lungen aus iiber 
die Vagi ein tonisch die Atem/requenz steigernder EinflnB ausgeht. Daneben 
nehmen sie zentripetale, die Atemtie/e tonisch hemmende vagale Einfliisse an. 
Die frequenzsteigernde Vaguswirkung solI vom Ausdehnungszustand der Lungen 
weitgehend unabhangig sein, wahrend die tonische Verringerung der Atemtiefe 
mit der Ausdehnung der Lunge zunahme, mit ihrem Kollaps abnahme. 

Reflektorische Zuckungen des Zwerchfells nach Reizung eines Vagus mit Einzelinduk
tionsstriimen (durchschnittliche Reflexzeit 230') lassen sich an normal atmenden oder 
apnoischen Kaninchen nachweisen (HOFFMANN, SCHNEIDER und KELLER). 

DaB sich die Erregbarkeit des Vagus bei Einschaltung eines Atemwiderstandes andert, 
haben Chronaxiemessungen von A. und B. CHAUCHARD ergeben. 

An der reflektorischen Regulation der Atmung beteiligen sich auBer den 
durch den Fiillungszustand der Lungen wechselnd erregten Vagis auch noch 
afferente Erregungen, die von der Thoraxwand ausgehen. Dem entspricht die 
Beobachtung, daB nach der Durchschneidung der thorakalen dorsalen Wurzeln 
die Atmung bei vagotomierten Tieren noch starker verlangsamt und vertieft 
wird (PIKE und COOMBS). Auch laBt sich durch ein leichtes passives Auseinander
drangen der Rippen am thorakotomierten Kaninchen eine Verlangsaruullg des 
Atemrhythmus erzielen (W. R. HESS). 

Auch vom Zwerchfell diirften afferente Erregungen ihren Ursprung nehmen, 
die sich an der Steuerung der Atmung beteiligen: Durchschneidet man z. B. 
den linken Phrenicus und reizt man seinen peripheren Stumpf mit kurzen 
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faradischen Reizen, deren Aufeinanderfolge und Dauer den Kontraktionen der 
noch normal innervierten rechten ZwerchfellhiiJfte nicht vollkommen entsprechen, 
so sieht man, daB sich der Atemrhythmus und der Atemtypus in verschiedener 
Weise ii.ndern: Der Rhythmus kann sich - wenn auch in beschrii.nktem Aus
maBe - dem Kontraktionsrhythmus der kiinstlich vom Phrenicus aus gereizten 
ZwerchfellhiiJfte anpassen. Wird der Rhythmus der kiinstlichen Phrenicus
reizung zu frequent, so kann das Verhiiltnis zwischen dem Spontanrhythmus 
des Atemzentrums und dem kiinstlichen Reizrhythmus zwischen 1 : 1 und 
1 : 2 abwechseln,oder es konnen sich auch andere Verhaltniszahlen (1 : 5 usw.) 
zwischen dem spontanen und dem kiinstlichen Rhythmus ausbilden. Auch die 
Dauer der spontanen Inspirationsbewegungen kann durch die Art der kiinst
lichen Reizung der gelahmten Zwerchfellhalfte verandert werden. In erster 
Linie werden diese Anpassungen des Atemrhythmus reflektorisch durch die 
Vagi vermittelt, aber auch nach doppelseitiger Vagotomie adaptiert sich der 
Atemrhythmus schlieBlich wieder an den Rhythmus, in dem der eine durch
schnittene Phrenicus gereizt wird. Es ist wohl anzunehmen, daB dann afferente 
Erregungen durch den noch intakten Phrenicus, bedingt durch passive Ver
zerrungen der noch normal innervierten Zwerchfellhalfte, diese reflektorische 
Regulation bewirken (BRISCOE). 

HESS vermutet, daB auch von der Glottis, der Zungenwurzel und den Nasen
fliigeln zentripetale Erregungen ausgehen diirften, die EinfluB auf die Steuerung 
der Atmung haben oder doch unter Umstanden haben konnen (Beobachtungen 
und "Oberlegungen iiber die Beziehungen von Zungen- und Kieferbewegungen 
zur Atmung finden sich bei SCHOEN (1931). 

Besondere Beachtung haben in den letzten Jahren reflektorische Einfliisse 
auf die Atmung gefunden, die vom Zirkulationsapparat ihren Ausgang nehmen. 

Von Einfliissen solcher aus dem BlutgefaBsystem stammender afferenter 
Impulse sind seit langem Wirkungen der Depressorerregung auf die Atmung 
bekannt. Nun sind die reflektorischen Wirkungen der als Nn. depressores 
bezeichneten, in der Aorta endenden sensiblen Vagusaste im allgemeinen identisch 
mit den Wirkungen der von H. E. HERING entdeckten "Sinusnerven", jener 
sensiblen Glossopharyngeusaste, die ihr Reizende in der Wand des Sinus caroticus 
haben. Es ist deshalb wahrscheinlich, daB eine reflektorische Wirkung auf die 
Atmung, die sich von einem dieser beiden Blutdruckziiglerpaare auslosen laBt, 
auch dem anderen Paare zukommen diirfte. Schwierigkeiten bereitet es aber 
bei all diesen Versuchen, zu entscheiden, ob die bei der Erregung etwa der 
Sinusnerven beobachteten Anderung der Respiration auf eine direkte reflektori
sche Beeinflussung des Atemzentrums zu beziehen, oder ob sie als sekundare 
Folgen der gleichzeitig eintretenden Anderungen des Blutdruckes und der Herz
tatigkeit anzusehen sind. 

1m allgemeinen gilt die Regel, daB die Erregung der Blutdruckziigler Starke 
und Frequenz der Atembewegungen herabsetzt und daB nach ihrer Ausschaltung 
die Atmung rascher und tiefer wird. Die Blutdruckziigler iiben also einen 
tonisch frequenzhemmenden EinfluB auf die Atmung aus, weshalb sie auch als 
"Atemziigler" bezeichnet worden sind (H. E. HERING, 1931). Da nun die Blut
druckziigler ihrerseits durch die einzelnen systolischen Blutdrucksteigerungen 
im Rhythmus des Herzschlages immer wieder erregt werden, so erscheint die 
Atmung indirekt abhangig von Blutdruck: Eine Senkung des Blutdrucks fiihrt 
im allgemeinen zu einer Beschleunigung der Atmung, wei! sie die tonisch hem
mende Wirkung der Blutdruckziigler auf die Atmung abschwacht. 

Anderungen der Atmung, die nach der Ausschaltung der Vagi beobachtet 
werden, miissen also nicht unbedingt auf den Wegfall zentripetaler Erregungen 
bezogen werden, die durch den wechselnden Fiillungszustand der Lungen 
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ausgelost werden. Dies zeigen z. B. Versuche von J. F. und C. HEYMANS: Der 
Kopf eines Hundes A war nur durch die Vagi mit seinem Rumpf verbunden. 
Dieser Kopf wurde von einem Spenderhund B mit Blut versorgt und die Tatig
keit seines Atemzentrums konnte an den respiratorischen Larynxbewegungen 
beobachtet werden. Der Rumpf des Hundes A wurde durch kiinstliche Atmung 
am Leben erhalten. Wurde die kiinstliche Atmung des Rumpfes A unterbrochen, 
so daB also die Lungen vollkommen still standen, und wurden dann die Vagi 
durchschnitten, so zeigten jetzt die Larynxbewegungen eine starke Verlang
samung des Atemrhythmus an, wie wir sie auch sonst bei vagotomierten Tieren 
sehen. DaB diese Verlangsamung speziell durch den Wegfall von Erregungen 
aus dem Kreislaufapparat bedingt war, ergaben Versuche, in denen der Kopf 
des einen Versuchshundes durch die beiden Vagi nur noch mit dem kiinstlich 
mit Blut versorgtem Herzen und der Aorta in Verbindung stand: eine Blutdruck
steigerung im Herzaortenpraparat fiihrte auf dem Wege iiber die Vagi (Nn. 
depressores) zu einer reflektorischen Hemmung der Atembewegungen des 
zugehOrigen Kopfes, wahrend eine Anamie oder Asphyxie des Herzens die 
Atmung entgegengesetzt beeinfluBte (J. F. und C. HEYMANS). 

Die direkte chemische Beeinflussung des Atemzentrums solI hier nicht 
besprochen werden, wohl aber verdient die in der letzten Zeit vielfach bearbeitete 
Frage Beachtung, ob chemische Reize auch auf reflektorischem Wege auf die 
Atmung wirken konnen, ob also auch periphere Chemoreceptoren als Regulatoren 
der Atmung dienen. HEYMANS und seine Mitarbeiter (vgl. die ausfiihrlichen 
Literaturangaben bei C. HEYMANS, J. J. BOUCKAERT und L. DAUTREBANDE und 
bei KL. GOLLWITZER-MEIER, 1934) haben als erste nachgewiesen, daB die Recep
toren im Bereiche des Sinus caroticus nicht nur durch intraarterielle Druck
schwankungen erregt werden konnen, sondern auch durch chemische Reize. 
Ais solche erwiesen sich besonders wirksam: Lobelin, Nicotin, Kaliumcyanid und 
Natriumsulfid, aber auch physiologisch in Betracht kommende Reize, vor allem 
eine Steigerung des CO2-Gehaltes des den Sinus durchstromenden Blutes solI 
nach HEYMANS die Atemfrequenz beschleunigen und die Atmung vertiefen. 
Die Beobachtung, daB die Sinusgegend chemisch reizbar ist, ist mehrfach 
bestatigt worden; strittig ist aber dabei heute noch die Frage, ob auch die unter 
normalen Verhaltnissen respiratorisch wirksamen Blutreize (C02 und 02-Mangel) 
neben ihrer direkten Wirkung auf das Atemzentrum die Atmung auch reflek
torisch yom Sinus caroticus aus beeinflussen konnen. Aus den Versuchen 
von HEYMANS und seinen Mitarbeitern scheint eine Wirkung der Venositat 
des Blutes auf die Chemoreceptoren des Sinus hervorzugehen; er meint, daB 
die Sauerstoffmangeldyspnoe ausschlieBlich reflektorisch yom Sinus her aus
gelost werde, wahrend die CO2-Dyspnoe auch nach seiner Auffassung vorwiegend 
zentral bedingt sei. Auch Versuche von SELLADURAI und . WRIGHT sprechen 
dafiir, daB bei Katzen der 02-Mangel (Atmung von Gemischen von N und 
4-16% O2) das Atemzentrum nicht direkt erregt, sondern nur auf dem Wege 
iiber die Blutdruckziigler zu einer Steigerung der Ventilation fiihrt, wobei den 
Sinusnerven eine wichtigere Rolle zufallt als den Depressoren. Endgiilt.ig ist 
aber die Frage nach der zentralen oder reflektorischen Wirkung des 02-Mangels 
nicht entschieden, denn andere Beobachter konnten keine oder nur eine minimale 
Empfindlichkeit der Sinusnerven fiir Anderungen der Reaktion und des O2- und 
CO2-Gehaltes des Blutes feststellen (GOLLWITZER-MEIER und SCHULTE). 

Interessant ist die Beobachtung, daB die Chemo- und Pressoreceptoren in 
der Wand des Sinus nicht gleichmaBig verteilt sind. Nach C. F. SCHMIDT und 
GOLLWITZER-MEIER (1934) liegen die Chemoreceptoren fiir die Atemreflexe 
nicht im eigentlichen Sinus der Carotis interna, sondern im Anfangsteil der 
unmittelbar kranial von dem Abgange der Carotis interna aus der Carotis externa 
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entspringenden A. occipitalis: HEYMANS und DE CASTRO nehmen dagegen an, 
daB diese Receptoren im Glomus caroticum bzw. in den kleinen GefaBen des 
Glomus zu suchen seien. 

Sowie sich z. B. die Bewegungen der Extremitaten beim Gehen, Laufen usf. 
jeweils den wechselnden Bodenverhaltnissen und der wechselnden Stellung des 
Tierkorpers anpassen, so andern sich auch die Atembewegungen nicht nur mit 
dem 02-Bedurfnis des Organismus, sondern auch mit der wechselnden Weite 
der Luftwege, mit Anderungen des Luftdruckes (Barometerdruck, Windstarke), 
bei Verunreinigungen der Atemluft, bei Anderungen der Lage, der Stellung des 
Korpers, Anderungen der Lokomotionsart, der Lokomotionsgeschwindigkeit usf. 
Die Anpassung der Atembewegungen an den Wechsel all dieser Bedingungen 
betrifft zum Teil die zeitliche Ordnung der Atembewegungen, zum Teil aber 
auch die von den einzelnen Muskeln zur Lungenentfaltung oder Lungenentleerung 
entwickelten Spannungen. Es sei z. B. an die bekannten Symptome der Stenosen
atmung erinnert. Sehr eingehend ist in den letzten Jahren die reflektorische 
Anpassung der Atmung an plotzlich auftretende Atmungswiderstande unter
sucht worden (FLEISCH). Jede plotzlich gesetzte Erschwerung des Ein- oder 
Ausstromens der Atemluft wird reflektorisch schon nach einer Latenz von 
wenigen 1/100 Sekunden durch eine verstarkte Anspannung der In- oder Ex
spirationsmuskulatur kompensiert, und umgekehrt wird die Innervation der 
Atemmuskulatur bei einer plOtzlichen Beseitigung eines Atmungswiderstandes 
reflektorisch herabgesetzt. FLEISCH unterscheidet 12 verschiedene solche 
Reflexe. Ihr zentripetaler Ast verlauft nicht durch die Vagi, sondern wahr
scheinlich durch die afferenten Nerven der Atemmuskulatur, so daB FLEISCH 
sie in Analogie zu P. HOFFMANNS Benennung der Sehnenreflexe als "Eigen
reflexe" der Atmungsmuskulatur bezeichnet. Nach FLEISCH hangt der Grad 
der Bereitschaft fur diese propriozeptiven Reflexmechanismen auch yom sym· 
pathischen Nervensystem abo 

IX. Reflex nnd ganzheitliche Gestaltnng. 
Bei der Erorterung der spinalen Leistungen habe ich absichtlich den Boden 

der klassischen Reflexphysiologie im allgemeinen nicht verlassEm. Es wurden 
fast nur Tatsachen besprochen, die einer Analyse zuganglich sind, solange wir 
als Elemente, zu denen eine solehe Analyse fiihren kann, niehts anderes annehmen, 
als Anderungen im Aktivitatszustand motorischer Einheiten: Anderungen in 
der Bereitschaft zur Entladung und die verschiedenen Formen der Entladung 
selbst. Wir sind dabei in erster Linie yom Verhalten des spinalen oder decere
brierten Tieres ausgegangen, also von dem Verhalten eines Tierrumpfes, und 
haben gesehen, daB auch an einem solchen Praparat gewisse GesetzmaBigkeiten 
erst nach einer noch weitergehenden kiinstlichen Einengung der Variations
breite der Reizbeantwortung isoliert zum Vorschein kommen. Eine solche 
Arbeitsmethode ist zweifellos berechtigt; sie lehrt uns einfache Reaktions
moglichkeiten kennen, die uns das Verstandnis fur kompJiziertere erleichtern 
konnen. Gerade der Neurologe kommt taglich in die Lage, am Kranken Ana
logien zu solchen Befunden wieder zu finden. Wir mussen uns aber stets vor 
Augen halten, daB manche Reaktionen, die wir unter kiinstlich so veranderten 
und vereinfachten Bedingungen beobachten, im Verhalten eines normalen 
Individuums gegenuber den Umweltreizen moglicherweise iiberhaupt keine 
Rolle spielen. Wir stoBen eben hier auf die fast unuberwindliche Schwierigkeit, 
Leistungen zu "verstehen", die sich bei jedem Versuch einer Analyse verandern, 
ja die sich unter den Bedingungen analysierender Versuche unserer Beobachtung 
entziehen. 

Handbuch der Neurologie. II. 12 
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Solchen Schwierigkeiten begegnen wir bei der Erforschung oller Lebens
vorgange, sobald wir unseren Blick yom Mechanismus einer Einzelleistung auf 
das Problem der Organi8ation lenken. 

Es fragt sich iiberhaupt, ob wir es hier mit "Schwierigkeiten" oder mit einer 
Unmoglichkeit zu tun haben. Die tagliche Erfahrung am Gesunden und Kranken 
lehrt uns, daB der Organismus die Fahigkeit besitzt, sich Anderungen seiner 
Umgebung oder auch seiner selbst in "zweckmaBiger" Weise anzupassen. Die 
Anpassung erfolgt bei hOheren Tieren in der Regel auf dem Wege iiber das 
Nervensystem, das unter den mannigfaltigsten Bedingungen immer wieder ein 
sinnvolles Zusammenarbeiten der Einzelorgane ermoglicht; das Nervensystem 
paBt seine Leistungen den jeweils herrschenden Bedingungen "plasti8ch" an. 
Es ist nicht moglich, die Plastizitat (BETHE) auf Grund einer noch so kompliziert 
angenommenen Struktur maschinell zu erklaren 1. AIle unsere Versuche, die 
Anpassungsfahigkeit der nervosen Funktionen, diese Teilerscheinungen der alle8 
organische Geschehen beherrschenden Adaptationstendenz zu deuten, miissen 
daher von einer ganz anderen Ebene des "Verstehenwollens" ausgehen, als es 
jene ist, auf der die Kenntnis yom Bau einer Maschine unsere Neugier bei der 
Beobachtung ihrer Arbeitsleistung befriedigt. 

Seit wir wissen, daB aIle Versuche einer mechanistischen Auffassung der 
Lebensvorgange vergeblich waren, suchen wir tastend nach einem neuen, geeig
neteren wissenschaftlichen Standpunkt, von dem aus wir das Leben im all
gemeinen, die nervosen Leistungen im speziellen mit Erfolg betrachten konnten. 
Bei dies en Bestrebungen haben wir einen gewissen Halt in der Erkenntnis 
gefunden, daB den Organismen und ihren Leistungen eine charakteristische 
Eigenschaft zukommt, die wir so deutlich ausgepragt im Reiche des Anorgani
schen nicht wiederfinden, jene Eigenschaft, die mit einem zwar haBlichen, aber 
doch pragnanten Ausdruck als "ganzheitliche Ge8toltung" bezeichnet wird. 

Zerschneiden wir eine Planarie in Stiicke, so sehen wir, daB diese Teilstiicke 
sich binnen kurzem umformen, daB sie die verkleinerte Gestalt des normalen 
Wurmes annehmen, daB fehlende Organe regeneriert werden, daB sich also 
aus den Stiicken des Tieres wieder ganze, normal gestaltete, wenn auch ver
kleinerte Wiirmer bilden. In ahnlicher Weise zeigt jeder Regenerationsvorgang, 
jede kompensatorische Hypertrophie usf. die Tendenz, aus einem verstiimmelten 
wieder einen "erganzten", lebensfahigen Organismus zu gestalten. 

So wie im Bereiche des Morphologischen begegnen wir diesem Streben des 
Organischen nach ganzheitlicher Gestaltung auch im Funktionellen. Die Funk
tion vieler Korperteile, z. B. der Einzelapparate unseres Nervensystems, ist 
nicht starr praformiert. Wir erkennen dies an der jederzeit (ohne "Lemen") 
moglichen Variabilitat der zur Erreichung eines bestimmten Zieles eingeleiteten 
Gesamtinnervation, also z. B. an der Art, wie sich die Innervation der Ex
tremitaten usf. bei der Lokomotion, der Nahrungsaufnahme, bei Angriffs- oder 
Befreiungsversuchen unmittelbar dem Wechsel der auBeren Umgebung, der 
jeweiligen Stellung oder Lage des Tierkorpers, Einschrankung der Gebrauchs
fahigkeit einzelner Korperteile usf. anpaBt. Das der jeweiligen Situation ent
sprechende Zusammenarbeiten und die Aufeinanderfolge der Teilinnervationen 
ist so unendlich mannigfaltig, daB es unmoglich durch praformierte Schal
tungsmechanismen erklart werden kann. Es miissen hier vielmehr Gesetz
maBigkeiten vorliegen, die wir zwar an der Gewahrleistung des Erfolges erkennen, 
die aber fiir ihre Durchfiihrung eine Organisation voraussetzen, die sich unserer 
Erkenntnis entzieht. 

1 Nur als Bild ist meines Erachtens z. B. auch BETHES Vergleich der zentralnervosen 
Leistungsmannigfaltigkeit mit den Leistungen einer Apparatur mit "gleitender Koppelung" 
anzusehen. 
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Diese Organisation erstreckt sich auch auf die Leistungen des Riicken
marks. Zur vollen Wirksamkeit kann sie aber nur am intakten Organismus 
kommen. Immer klarer erkennen wir heute, daB ein Reiz nie wirklich einen 
isolierten nervosen Mechanismus anregt, wie wir dies im Schema des Reflexes 
zur Vereinfachung meist annehmen. Auch eine auBerlich streng lokalisierte 
Reizwirkung bewirkt eine Anderung in der nervosen Gesamtlage des Organismus; 
jeder Reiz ruft ein gestaltetes Erregungsbild hervor, wenn wir auch bei der 
iiblichen Art der Beobachtung oft nur ein oder das andere, besonders hervor
stechende Merkmal dieser Erregungsgestalt wahrnehmen. 

Es ist sehr wahrscheinlich, daB wir einer Epoche entgegengehen, in der die 
Reflexlehre die dominierende Stellung verlieren wird, die ihr in der Physiologie 
des Zentralnervensystems heute noch eingeraumt ist. Mit Recht weist z. B. 
BUYTENDIJK darauf hin, "daB die Konstanz der reflektorischen Bewegungen 
von neuem zum Problem wurde und nicht auf einer fixen Struktur selbst, sondern 
auf einem Gleichgewicht der inneren Vorgange yom Nervensystem selbst ver
standen werden miisse". Es wird heute in der medizinischen Neurologie wie 
auch in der Physiologie vielfach mehr Gewicht auf das Studium des nerVDsen 
Gesamtverhaltens des Organismus, auf die Betrachtung des Organismus und 
seiner Umwelt als "eine einzige organische Einheit" gelegt, also auf eine Be
trachtungsweise, die es uns eigentlich verbieten wiirde, von einer "Physiologie 
des Riickenmarks" zu sprechen. Neben den Erkenntnissen, die uns solche 
Erfahrungen bringen konnen, wird aber die bisher geiibte analytische Unter
suchung kiinstlich vereinfachter spinaler Leistungen ihren Wert nie verlieren. 
Sie lehrt uns zahlreiche, wenn auch nicht aIle Mittel kennen, deren sich die 
nervose Gesamtorganisation zur Durchfiihrung ihrer Aufgaben bedient. 

GewiB zeigt es von Kurzsichtigkeit, daB sich die Biologen, geblendet durch 
die Fortschritte der Technik, dazu haben hinreiBen lassen, den Organismus als 
eine Reflexmaschine aufzufassen. Heute droht aber hie und da schon eine andere 
Gefahr, daB namlich die miihsam erworbenen und wertvollen Kenntnisse iiber 
den Ablauf zentralnervoser Erregungen zu gering eingeschatzt werden, obwohl 
sie eines der wirklich festen Fundamente bilden, auf dem die klinische Neurologie 
aufgebaut worden ist. 
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Experimentelle Physiologie des Hirnstammes. 
(Mit Ausnahme der vegetativen Funktionen.) 

Von G. G. J. RADEMAKER-Leyden. 

Mit 14 Abbildungen. 

Die Funktionen, die em groBhirnloses Tier noch zu leisten vermag, sind 
ziemlich genau bekannt. Viel weniger bekannt dagegen ist, welche von diesen 
Funktionen vom Hirnstamm aus bedingt sind. Diese Liicke unseres Wissens 
wird besonders dadurch verursacht, daB man noch immer nicht das Maximum 
der Leistungen des Riickenmarks hat feststellen konnen. Ein Tier, bei dem das 
Riickenmark vom Gehirn abgetrennt ist (dekapitiertes Tier), hat keine Warme
regulation mehr und es ist nicht imstande spontan zu atmen. Deshalb ist es 
bisher noch niemals gelungen ein dekapitiertes Tier langere Zeit am Leben 
zu erhalten. Wahl sind durch GOLTZ und FREUSBERG (32), PHILIPPS ON (71), 
SHERRINGTON und zahlreiche andere in chronis chen Versuchen die Leistungen 
des caudalen Teiles des Riickenmarks ausfUhrlich untersucht. Aber nach 
Querdurchtrennung des Brustmarks zeigt der isolierte caudale Teil, die erste 
Zeit infolge des Shockes und der Diaschyzis, in spateren Stadien infolge einer 
Dystrophie der Zentren, nicht das Maximum der Leistungen, wie aus dem Ver
gleich einer groBen Anzahl spinaler Tiere hervorgeht. AuBerdem fehlt den 
caudalen Zentren nach dieser Querdurchtrennung die Beeinflussung durch den 
vorderen Teil des Riickenmarks, und es gehen den Zentren der Hinterpfoten 
keine Erregungen aus den Vorderpfoten mehr zu, wahrend normalerweise, bei 
intaktem Nervensystem, die Vorder- und Hinterextremitaten sich gegenseitig 
beeinflussen. 

Mehrere Reaktionen, die das groBhirnlose Tier wohl, das spinale Tier da
gegen nicht mehr zeigt, sind sehr kompliziert und aus mehreren Komponenten 
aufgebaut. Von diesen Komponenten ist eine Anzahl, sei es in normaler oder 
in etwas abgeanderter Weise, manchmal beim spinalen Tier zu beobachten. 
Es erhebt sich die Frage, ob der Hirnstamm diese Komponente zusammen
fiigt, die abgeanderten anders gestaltet und die fehlenden zufiigt, oder ob 
normalerweise das intakte Riickenmark das zu leisten vermag. So zeigen 
z. B. die Hinterpfoten nach Querdurchtrennung des Brustmarks manchmal 
wahrend mehrerer Sekunden einen geniigend starken Strecktonus zum Tra
gen des Hinterkorpers, um dann auf einmal nachzugeben, wahrend das 
groBhirnlose Tier stundenlang stehen kann. Wodurch wird dieser Unterschied 
verursacht? Konnen die Hinterpfoten nach Querdurchtrennung des Brust
marks den Rumpf nicht stundenlang mehr tragen, wei! die motorischen Zentren 
des Lumbal- und Sacralmarks weniger funktionsfahig geworden sind, oder 
beruht das verschiedene Verhalten auf dem Fehlen von Erregungen aus dem 
oralen Teil des Riickenmarks, oder sind zum Aufrechterhalten eines stundenlang 
andauernden Stiitztonus Erregungen von irgendwelchen Hirnstammzentren 
unbedingt erforderlich? Diese Fragen sind noch nicht einwandfrei gelost. Das
selbe gilt fUr das verschiedene Verhalten von anderen Funktionen. Dazu kommt, 
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daB die Reaktionen beim spinalen Tier bereits durch die andere Muskeltonus
verteilung andersartig gestaltet werden. Wie die Untersuchungen von GIRNDT (31) 
zeigen, liWt das verschiedene Verhalten einer Anzahl Reaktionen bei groBhirn
losen, dezerebrierten und dekapitierten Tieren1 sich hinreichend durch die ver
schiedene Tonisierung der einzelnen Riickenmarkszentren erklaren. 

Zu dem Hirnstamm werden gerechnet: die Medulla oblongata, der Pons, das 
Mesencephalon, die Regio subthalamica, die Thalami optici und, teilweise, 
die Corpora striata. 

Die Funktionen von jedem dieser Teile gesondert zu besprechen, stoBt auf 
groBe Schwierigkeiten, weil zahlreiche Reaktionen Zentren aus mehreren Teilen 
in Anspruch nehmen, so z. B. die Labyrinthstellreflexe sowohl die Vestibularis
kerne der Medulla oblongata wie die roten Kerne des Mittelhirns, die vertikalen 
kompensatorischen Augendeviationen und der vertikale Augendrehnystagmus 
die Vestibularis- und die Oculomotoriuskerne. Wir werden daher im Folgenden 
eine andere Einteilung folgen. 

Das dezerebrierte Tier. 
Ein Saugetier ist nach Abtrennung des Riickenmarks yom Gehirn durch 

einen Querschnitt caudal von der Medulla oblongata (dekapitiertes Tier) ganz 
schlaff und klappt, auf seine Pfoten gesetzt, einfach zusammen. Dagegen tritt 
nach einem Querschnitt durch das Mittelhirn zwischen vorderen und hinteren 
Vierhiigeln, wie zuerst von SHERRINGTON 1896 (102) genau beschrieben 
wurde, ein verstarkter Tonus der Streckmuskulatur von GliedmaBen, Nacken, 
Riicken und Schwanz auf (SHERRINGTONS Enthirnungsstarre). Diese Streck
starre kann auch nach Querdurchtrennung in mehr caudal gelegenen Niveaus 
auftreten, sogar noch nach einem Querschnitt gerade oral von den Octavus
kernen, dagegen fehlt sie stets nach Durchtrennung der unteren Halfte der 
Medulla oblongata. 

Das Medulla oblongata-Tier kann also, eben so wie das Pons- und dezerebrierte 
Tier, eine Streckstarre aufweisen, wahrend das dekapitierte stets schlaff ist. In 
den Hand- und Lehrbiichern wird stets eine bis in Einzelheiten iibereinstimmende 
Beschreibung des decerebrierten Tieres gegeben,obwohl das Symptomenbild 
nach der Dezerebration oft erhebliche Unterschiede aufweist und mehrere der 
erwahnten Erscheinungen nur bei einer gewissen Prozentzahl der Tiere vorhanden 
sind. Nach dieser Beschreibung ist das dezerebrierte Tier vollig starr, es halt 
den Mund krampfartig geschlossen, der Nacken ist steif und dorsalflektiert, 
der Riicken ist hohl, zeigt Opisthotonus und die vier Pfoten sind steif und 
gestreckt. Die Streckstarre erfolgt aIle in in den groBen proximalen Gelenken, 
in Schultern, Ellenbogen, Hiifte und Knie. Hand- und FuBgelenke sind be
deutend weniger fixiert, die Zehen nie. In Wirklichkeit kann aber die Starre 
sehr verschieden sein. Bei einem Teil der Tiere ist die Steifheit des Nackens und 
die Streckstellung der Extremitaten sehr, bei anderen viel weniger ausgesprochen. 
Einige zeigen einen hohlen, andere einen dorsalwarts konvex gekriimmten 
Riicken (Abb. 1). 

1 Ein groBhirnloses Tier ist ein Tier, bei dem die beiden GroBhirnhemispharen mit oder 
ohne Striatum entfernt sind, ein dezerebriertes, bei dem der Hirnstamm caudal von den 
roten Kernen querdurchtrennt ist, und ein dekapitiertes, bei dem das Riickenmark durch 
einen Querschnitt caudal von der Medulla oblongata isoliert worden ist. 

Man unterscheidet die groJ3hirnlosen Tiere in Striatum-, Thalamus- und Mittelhirntiere, 
je nachdem ausschlieJ3lich die beiden GroBhirnhemispharen exstirpiert sind, oder auJ3erdem 
die Corpora striata, bzw. die Corpora striata und Thalami optici mitentfernt sind. 1st auch 
das Mesencephalon entfernt, so spricht man von einem Ponstier, wahrend nach Fortnahme 
des Pons ein Medulla oblongata-Tier entsteht. 
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Die Nackensteifheit kann, auch bei iibrigens ausgesprochener Starre, vollig 
fehlen. Die Streckstarre ist bald an allen vier Extremitaten vorhanden, bald 
werden nur die V orderpfoten gestreckt gehalten, die Hinterpfoten dagegen in 
Beugestellung angezogen. Dies ist besonders bei denjenigen Tieren der Fall, 
bei denen Kopf und Nacken infolge der starken Anspannung der Kopfheber 
nach hinten gezogen sind und der Riicken hohl ist, wahrend der dorsalwarts 
konvexe Riicken meistens mit Streckstarre der Hinterpfoten gepaart geht. 

Auch die Reflexe konnen sich sehr verschieden verhalten. Ein Teil der 
dezerebrierten Tiere zeigt besonders lebhafte tonische Labyrinthreflexe und 
infolgedessen nimmt die Starre beim Umlegen der Tiere von Bauch- in Riicken
lage erheblich zu, urn bei Zuriickdrehung in Bauchlage wieder abzunehmen. 

Abb.1. Dezerebrierte Katzen in Stehstellung. 1. Nach SHERRINGTON (C. S. SHERRINGTON: Philo
sophical Transsections, Bd.190, 187, Abb. 1). 2. Nach MAGNUS (R. MAGNUS: Korperstellung, Abb.l). 

3. Nach RADEMAKER (G. G. J. RADEMAKER: Die Bedeutung der roten Kerne usw., Abb. 188). 

Diese Abnahme ist oft so stark, da/3 die Starre in dieser letzten Lage nahezu 
oder sogar ganz verschwindet. Bei diesen Tieren ist also nur bei Riickenlage 
eine ausgesprochene Starre zu beobachten. 

Bei anderen sind die tonischen Labyrinthreflexe nur angedeutet vorhanden, 
manchmal ist gar kein Einflu/3 dieser Reflexe zu sehen. Stellungsanderungen des 
Kopfes zur Schwerkraftrichtung lOsen dann gar keine Anderungen der Starre aus. 

Bei einem Teil der dezerebrierten Tiere bedingen Stellungsanderungen des 
Kopfes zum Rumpf Tonusanderungen der Extremitatenmuskeln (tonische Hals
reflexe von MAGNUS und DE KLEYN). Bisweilen au/3ern beide Einfliisse, sowohl 
die tonischen Hals- wie die tonischen Labyrinthreflexe, sich lebhaft; bald iiber
wiegen die einen, bald die anderen, wahrend bei anderen enthirnten Tieren 
beide ganz oder nahezu ganz fehlen. 

Auf exterozeptive Erregungen wird ebenfalls sehr verschieden reagiert. 
Kneifen der Zehen einer Pfote z. B. bedingt oft gar keine Reaktionen, bis
weilen nur eine kurz andauernde Anspannung der Beugemuskeln der ge
kniffenen Pfote, meistens aber eine Beugung dieser Pfote, gepaart mit einer 
Streckung der gegeniiberliegenden, die so lange andauern, als das Kneifen 
fortgesetzt wird und oft auch nach dem Kneifen anhalten (gleichseitiger Beuge
reflex mit gekreuztem Streckreflex und Nachdauerkontraktion), wahrend es in 
anderen Fallen alternierende Beuge-Streckbewegungen der beiden Pfoten auslost. 

Das Symptomenbild nach der Dezerebration ist also ein sehr wechselndes, 
nicht nur bei verschiedenen, sondern auch bei demselben Tier, je nachdem die 
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Untersuchung kiirzere oder langere Zeit (mehrere Stunden) nach der Dezere
bration stattfindet, das Tier in Ruhe gelassen oder fortwahrend untersucht 
worden ist, in Bauch- oder Riickenlage untersucht wird usw. 

Das dezerebrierte Tier ist ein bevorzugtes Versuchsobjekt der Physiologell, 
einerseits weil es sich bei den Versuchen ganz ruhig verhalt (wahrend groBhirn
lose Tiere unter ahnlichen Umstanden fortwahrend Abwehrbewegungen niachen 
und sich zu befreien und aufzurichten versuchen), andererseits weil es so viel 
Ratselhaftes zeigt und weder der zentrale Mechanismus der Enthirnungsstarre, 
noch die Vorgange, die sich beim Auftreten der Starre in den Muskeln abspielen, 
vollig bekannt sind. 

Die Versuche an dezerebrierten Tieren haben viele wichtige Daten beziiglich 
der Physiologie des motorischen Apparates ergeben. Diese Daten diirfen aber 
nicht, wie es ofters geschieht, ohne weiteres auf das intakte Tier iibertragen 
werden, besonders nicht, wenn die Daten durch Fortnahme der Raut, an ent
blOBten Muskeln festgestellt worden sind, da dann die Eigenschaften der Muskern 
sich meistens schnell andern. Eine Pfote mit entblOBten Muskeln reagiert oft 
ganz anders als die gegeniiberliegende Pfote mit intakter Raut. 

SHERRINGTON beobachtete, daB die Enthirnungsstarre lange, sogar bis zu 
4 Tagen anhalt en kann. Er glaubt deshalb, daB die Starre nicht durch Reizung 
durchtrennter Nervenfasern, sondern durch einen Reizausfall verursacht wird, 
daB also eine Ausfallerscheinung vorliegt. 

Es gelang BAZET und PENFIELD (4) dezerebrierte Katzen wochenlang am 
Leben zu erhalten und auch diese Tiere zeigten noch eine deutliche, obwohl 
keine sehr ausgesprochene Starre. Durch diese Beobachtung ist die Auffassung 
SHERRINGTONS wohl sichergestellt. 

Jedoch ist die Starre roeistens sofort nach der Dezerebration, wenn die Narkose ab
geklungen ist, am starksten. Nach einigen Stunden ist sie oft weniger ausgesprochen und 
wird auch bei Hin- und Herschiitteln der Tiere nicht mehr so stark als zuvor. Reibt man aber 
jetzt die Wundflache mit einem Messer oder frischt diese aufs neue an, so erfolgt oft ein 
Wiederauftreten einer ausgesprochenen Starre. Sofort im AnschluB an die Dezerebration 
scheinen sich also wohl Reize von der Wundflache an der Starre zu beteiligen. 

Werden von oral nach caudal aufeinanderfolgende Querschnitte durch den 
Rirnstamm gemacht, so sieht man, daB nach Querschnitten oral von den roten 
Kernen die Enthirnungsstarre ausbleiben kann, urn nach einer Durchtrennung 
caudal von diesen Kernen sofort aufzutreten. Ferner tritt die Enthirnungs
starre auf, wenn beim Thalamustier die roten Kerne zerstort oder die rubro
spinalen Bahnen in der FORELschen Kreuzung durchtrennt werden, dagegen 
kann sie nach Abtragung des Mittelhirndaches und nach anderen Lasionen des 
Mittelhirns, die die roten Kerne und die rubrospinalen Bahnen umgehen, fehlen. 
Das Auftreten der Enthirnungsstarre ist also wahrscheinlich hauptsachlich 
von dem Ausfall von Erregungen, die normalerweise von den roten Kernen 
durch die FORELsche Kreuzung zu den motorischen Zentren des Riickenmarkes 
gehen, bedingt. 

Beim dezerebrierten Tier sind nicht nur die Bahnen aus den roten Kernen, 
sondern auch die Pyramidenbahnen durchtrennt. Zerstorung dieser letzten 
Bahnen vermag aber keine Enthirnungsstarre hervorzurufen. 

Andererseits ergab sich, daB nach alleiniger Zerstorung der rubrospinalen 
Bahnen bei sonst intaktem Gehirn die Starre weniger ausgesprochen ist als nach 
ZerstOrung dieser Bahnen beim Thalamustier, wahrend MUSSlllN (63) beobachtete, 
daB nach Zerstorung der caudalen Pole beider roten Kerne bei sonst intaktem 
Gehirn die Starre bei Katzen vollig fehien kann. Nach INGRAM und RANSON (38a) 
bedingt Zerstorung der roten Kerne bei sonst intaktem Gehirn einen erhohten 
Strecktonus, der aber viel weniger ausgesprochen ist ais bei der Enthirnungs
starre. Diese Versuchsergebnisse machen es sehr wahrscheinlich, daB am Auf-
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treten der Enthirnungsstarre auch der Fortfall von Pyramidenbahnerregungen 
mehr oder weniger beteiligt ist. 

Die Erregungen, die normalerweise iiber die roten Kerne das Auftreten der 
Enthirnungsstarre verhindern, gehen wahrscheinlich teilweise vom Kleinhirn 
a~~. Denn erstens bedingt auch die Exstirpation des Kleinhirns manchmal, 
jedoch nicht konstant, das Auftreten einer maximalen Streckstarre, die tage
bisweilen wochenlang andauern kann und genau so wie bei der Enthirnungsstarre 
mit volliger Aufhebung der Aufrichtfunktion gepaart geht. Zweitens haben 
SHERRINGTON (105), HORSLEY und LOWENTHAL (53), THIELE (118), WEED (123), 
COBB, BAILEY und HOLTZ (16) und ebenfalls BREMER (8) beobachtet, daB elek
trische Kleinhirnreizung eine Hemmung der Enthirnungsstarre bedingt. 

Nach COBB, BAILEY und HOLTZ und ebenso nach BREMER, hebt elektrische 
Kleinhirnreizung nur eine Starre auf, die durch Querschnitt vor den roten Kernen 
ausgelost ist; sie liiBt die Starre infolge einer Dezerebration hinter diesen Kernen 
unbeeinfluBt. 

Die meistens bald voriibergehende Starre, die sich bisweilen nach einem 
Querschnitt vor den roten Kernen zeigt, beruht wahrscheinlich auf Shock von 
diesen Kernen. Die physiologischen Kleinhirnerregungen vermogen dann nicht 
mehr die Zellen der roten Kerne in Erregung zu versetzen und damit das Auf
treten der Streckstarre zu verhindern, wiihrend der stiirkere EinfluB der elektri
schen Kleinhirnreizung dazu dann noch wohl imstande ist. 

Durch vorstehende Beobachtungen wird es also wahrscheinlich: 
1. daB am iiblichen Ausbleiben der Enthirnungsstarre nach einem Quer

schnitt oral von den roten Kernen vermutlich physiologische Erregungen aus 
dem Kleinhirn beteiligt sind; 

2. daB das Auftreten der Enthirnungsstarre nach einer Dezerebration caudal 
von den roten Kernen teilweise auf Fortfall dieser Erregungen beruht. 

Nach COBB, BAILEY und HOLTZ gehen die hemmenden Erregungen nicht von der Klein
hirnrinde, sondern von dem Nucleus dentatus aus und verlaufen iiber die Bracchii con
junctivi zu den roten Kernen. 

Nach BREMER dagegen stammen die hemmenden Erregungen wohl aus der Kleinhirn
rinde, und zwar aus der Rinde des Lobus anterior cerebelli, um iiber den Nuclei fastigii und 
Brachii conjunctivi ebenfalls zum Nucleus ruber zu gehen. Nach BREMER entsenden die 
Streckmuskeln propriozeptive Erregungen, die die spino-cerebellaren Bahnen entlang zu der 
Rinde des Lob. ant. cerebelIi aufsteigen und dann iiber die Nuclei fastigii und roten Kerne 
zu den motorischen Vorderhornzellen des Riickenmarks gehen. Auf diese Weise wiirden die 
Streckmuskeln eine Selbstregulation des Tonus bewirken. 

1m Gegensatz mit diesen Autoren geben SPIEGEL und BERNIS (U3) an, daB Reizung 
des Lob. ant. cerebelli auch noch nach einer Dezerebration caudal von den roten Kernen 
tonische Beugebewegungen auslosen kann, ebenso wie Reizung der inneren Abteilung des 
Corpus restiforme. 

Nach WEED iibt auch das Frontalhirn einen hemmenden EinfluB auf den Strecktonus via 
Capsula interna, Nuclei pontis, Brachii pontis, Kleinhirn, rote Kerne, aus. 

Das Auftreten der Enthirnungsstarre beruht aber gewiB nicht ausschlieBlich 
auf dem Fortfall von Kleinhirnerregungen. Der Fortfall von Erregungen, die das 
Kleinhirn umgehen und von den Muskeln, Labyrinthen und von der Korper
oberfliiche ihren Ausgang nehmen, spielen sogar die Hauptrolle. 

Die Enthirnungsstarre stellt nicht nur eine Ausfallerscheinung dar, sie ist 
zu gleicher Zeit eine positive Erscheinung. Das Auftreten und Andauern der 
Starre beweist doch, daB bestimmte den Muskeltonus beeinflussende Mechanismen 
in Tiitigkeit sind. Es stellt sich die Frage, welche Zentren dabei beteiligt sind. 

Die Enthirnungsstarre kann nach einem Querschnitt gerade oral von der 
Medulla oblongata erhalten bleiben. Sie verschwindet dagegen immer nach 
einem Querschnitt durch die untere Medullahiilfte. Nach diesem Schnitt sind 
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die Tiere stets vollig schlaffl. Die Starrezentren sind also wahrscheinlich im 
oberen Teil der Medulla gelegen. 

THIELE (118) und ebenso BAZETT und PENFIELD (4) sprechen dem D..!lITE~S
schen Kern eine maBgebende Bedeutung zu. Der erste Autorbeobachtet~aB 
beim dezerebrierten Tier einseitige Exstirpation des DEITERsschen Kerns und 
einseitige Durchtrennung des Tractus Deiterospinalis eine bestehende Starre 
gleichseitig aufhebt, wahrend Reizung des durchtrennten Tractus sie wieder 
erscheinen laBt. 

Die Erschlaffung war aber nach der einseitigen Zersrorung des DEITERsschen Kerns 
oder der deiterospinalen Bahn nicht vollstandig und die Starre kehrte nach einiger Zeit 
teilweise wieder zuriick. Einmal beobachtete THIELE sogar, in volligem Widerspruch 
mit seiner Auffassung, nach Exstirpation von einer Kleinhirnhemisphare und DEITERsschem 
Kern, daB der Tonus nach Abklingen der Narkose auf der Exstirpationsseite starker war 
als auf der anderen Seite. 

BAZETT und PENFIELD nehmen an, daB die Enthirnungsstarre durch einen 
Reflexmechanismus zustande kommt, wobei die afferenten Impulse entlang 
dem Tractus spinocerebellaris ventralis aufsteigen und dann weiterhin iiber den 
DEITERsschen Kern und die deiterospinale Bahn zu den Muskeln gehen. Diese 
Bahnen waren bei dezerebrierten Katzen, die 3 Wochen lang nach der Dezere
bration am Leben erhalten wurden und wah rend dieser Zeit eine chronische 
Starre zeigten, nicht degeneriert. 

SPIEGEL und BERNIS (113) beobachteten aber das Erhaltenbleiben der 
Enthfrnungsstarre nach Zerstorung beider Nuclei DEITERS und BECHTEREW. 
Da auch bei ihren Untersuchungen einseitige Zerstorung zu einer deutlichen 
Tonusverminderung der homolateralen Extremitatenstrecker fiihrte, schlieBen 
SPIEGEL und BERNIS, daB die DEITERsschen Kerne ebenso wie die iibrigen 
Vestibulariskerne fur die Entstehung der Streckersteifheit zwar von maB
gebender Bedeutung sind, nicht aber die einzigen Starrezentren darstellen, 
und daB die auBerhalb des Vestibularisgebietes sich abspielenden Reflexe zum 
Erhaltenbleiben der Enthirnungsstarre genugen. Nach ihrer Meinung liegen in 
dem g:r:.o~zelligen Anteil der Formatio reticularis, besonders deren lateralen 
Abschnitt, die supraspinalen Zentren der Tonusregulation, die in Gemeinscha.ft 
mit den Vestibulariskernen die Enthirnungsstarre hervorrufen. Nach NATHA
LIE ZYLBERBLAST ZAND (128) sind die unteren Oliven die Zentren der Ent
hirnungsstarre (128). 1m Widerspruch mit dieser Behauptung weisen aber Tiere, 
bei denen Jahre zuvor das Kleinhirn exstirpiert worden ist und die Oliven dem
zufolge ganz atrophiert sind, nach der Enthirnung noch eine ausgesprochene 
Steifheit auf. 

Vermutlich sind an der Enthirnungs- und Erstickungsstarre dieselben Zentren 
beteiligt, denn die Erstickungsstarre tritt ebenfalls noch nach Querschnitt oral 
von der Medulla oblongata auf, wahrend sie auch nach Querschnitt durch die 
untere Medullahalfte ausbleibt. Die Enthirnungsstarre ist ferner manchmal 
besonders ausgesprochen, wenn die Atmung nach der Dezerebration mehr oder 
weniger gestort ist und die Pausen zwischen den Atmungsbewegungen besonders 
groB sind. 

Unmittelbare Reizung der Medulla mittels aufgetragener chemischer Stoffe, 
wie kohlensaures Ammonium, Kalium- und Natriumsalze, Cocaine u. a. erregt 
heftige allgemeine Krampfe. 

AIle diese Beobachtungen sprechen dafiir, daB in die obere Halfte der Medulla 
oblongata Zentren verlegt sind, die tonische Anspannungen der Extremitaten
muskulatur bedingen konnen. J edoch darf nicht vergessen werden, daB auch 

1 Nach HINSEY, RANSON und ZEISS (37) weisen dekapitierte Hunde, besonders nach 
Einspritzung von Ephedrine, noch einen zum Tragen des Rumpfes geniigenden Stiitz
tonus auf. 
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bei chronis chen spinalen Tieren ebenso wie bei Menschen mit durchtrenntem 
Riickenmark [LHERMITTE (47), RIDDOCH (88)] sich manchmal spastische Er
scheinungen zeigen. Die motorischen Zentren des Riickenmarkes vermogen 
diese also auch ohne Beeinflussung von Medullazentren hervorzurufen. 

Zur Feststellung des Verlaufs der auf- und absteigenden Schenkel des Reflex
bogens der Enthirnungsstarre sind zahlreiche Untersuchungen angestellt worden. 
SHERRINGTON (102) beobachtete, daB die Starre einer Pfote verschwindet nach 
Durchtrennung der zu dieser Pfote gehorigen spinalen hinteren Wurzeln, wahrend 
Durchtrennung der sensiblen Hautnerven die Starre nicht verschwinden laBt. 
SHERRINGTON schloB daraus, daB Erregungen von den Streckmuskeln ausgehen, 
die iiber die Starrezentren die Rigiditat dieser Muskeln bedingen. Er ging nach, 
in welchen Bahnen diese Erregungen zu den Starrezentren aufsteigen. Nach 
Durchtrennung der Hinterstrange des Riickenmarks blieb die Starre unverandert 
bestehen, ebenso nach Durchtrennung der Hinterseitenstrange, worin u. a. die 
dorsalen spinocerebellaren Bahnen verlaufen. Diese Befunde wurden durch die 
Untersuchungen von THIELE befestigt. Dagegen beseitigte Durchtrennung des 
ventrolateralen Stranges im Halsmark die Starre an derselben Seite, wahrend 
Durchschneidung dieses Stranges im Lumbalmark die Starre der gleichseitigen 
Hinterpfote aufhob. Die aufsteigenden Bahnen zu den Starrezentren verlaufen 
also wahrscheinlich im Vorderseitenstrang des Riickenmarks. Auch nach 
SPIEGEL und BERNIS steigen die propriozeptiven Erregungen in dem Vorder
seitenstrang auf und gehen zu den groBen Zellen der Formatio reticularis, wo 
sie in efferente Impulse umgesetzt werden. Wie TooTH, THOMAS, KOHNSTAMM, 
HORSLEY und LORENTE DE No gezeigt haben, endigen an den groBen Zellen der 
Formatio reticularis Zweige, die sich in der Medulla oblongata bzw. der Briicke 
yom Vorderseitenstrang absplittern. 

Was den Weg der Erregungen von den Starrezentren zu den motorischen 
Zellen des Riickenmarks anbelangt, folgt aus den erwahnten Beobachtungen, 
daB auch dieser nicht in den Hinterstrangen und Hinterseitenstrangen liegt. 
SHERRINGTON durchschnitt beim dezerebrierten Tier halbseitig die Medulla 
oblongata oral von der Pyramidenkreuzung und sah, daB die Starre gleichseitig 
verschwand. Die Erregungen gehen also nicht in der gekreuzten Pyramiden
bahn zum Riickenmark hinab. Aus diesen Beobachtungen geht hervor, daB 
auch der efferente Teil des Reflexbogens wahrscheinlich, ebenso wie der afferente, 
im Vorderseitenstrang des Riickenmarks liegt. Nach SPIEGEL und BERNIS 
gehen die Erregungen aus den Starrezentren (Vestibulariskerne und groB
zelliger Anteil der Formatio reticularis) in die Deitero- und Reticulospinalbahn 
zu den motorischen Zellen des Riickenmarks. Nach ihrer Meinung stellt die 
Reticulospinalbahn den efferenten Schenkel des Reflexbogens der proprio
zeptiven Muskelerregungen dar. 

BAZET und PENFIELD (4) zeigten, daB bei Katzen eine Enthirnungsstarre 
wochenlang andauern kann, wenn man die Tiere im Dauerbad auf Korper
temperatur halt. Die Starre verschwand nicht nach Medianspaltung der 
Medulla, des Pons und des Mittelhirns, also nicht nach.,Durchtrennung der 
FORELschen und MEYNERTSchen Kreuzung. Mikroskopisch fanden sie bei den 
Katzen mit derartig chronischer Starre die Pyramidenbahnen, die pradorsalen 
Biindel, die rubrospinalen Bahnen degeneriert und ebenso Degenerationen in 
den hinteren Langsbiindeln. 

Diese Bahnen sind also ebensowenig wie die Hinterstrange und Hinter
seitenstrange des Riickenmarks fiir das Entstehen und Andauern der Starre 
erforderlich. BAZET und PENFIELD halten es fiir moglich, daB die afferenten 
Impulse fiir die Starre in dem Tractus spinocerebellaris ventralis aufsteigen. 

Handbuch der Neurologie. II. 13 
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Dieser Tractus war nicht degeneriert. Sie nehmen an, daB die Erregungen dann 
weiterhin iiber den DEITERsschen Kern und die deiterospinale Bahn die Ent
hirnungsstarre zustande bringen. Auch der DEITERssche Kern und die deitero
spinale Bahn waren bei ihren Untersuchungen stets intakt. 

Zusammenfassend haben die Untersuchungen beziiglich des zentralen Mecha
nismus der Enthirnungsstarre ergeben: 

1. daB die Dezerebration eine Starre bedingt hauptsachlich infolge des 
Ausfalles von Erregungen, die normalerweise iiber die roten Kern und in den 
rubrospinalen Bahnen zu den motorischen Kernen des Riickenmarks gehen. 
Vermutlich gehen diese Erregungen teilweise yom Kleinhirn aus; 

2. daB die Zentren der Enthirnungsstarre in die obere Halfte der Medulla 
oblongata verlegt sind (die DEITERsschen Kerne nach THIELE, BAZET und 
PENFIELD; die Vestibulariskerne und der groBzellige Anteil der Formatio 
reticularis nach SPIEGEL und BERNIS); 

3. daB die propriozeptiven Muskelerregungen, die sich am Entstehen und 
Andauern der Starre beteiligen, in den Vorderseitenstrangen des Riickenmarks 
zu den Starrezentren aufsteigen (im Tractus spinocerebellaris nach BAZET und 
PENFIELD), wahrend die efferenten Erregungen ebenfalls in den Vorderseiten
strangen zu den motorischen Zellen des Riickenmarks gehen (in die Deitero
spinalbahn nach THIELE, BAZET und PENFIELD, in die Deitero- und Reticulo
spinalbahn nach SPIEGEL und BERNIS). 

Es bleibt noch die Frage zu erortern iibrig, von welchen Korperteilen die 
Erregungen ausgehen, die die Starre auslOsen und aufrechterhalten. GewiB 
sind Labyrintherregungen beteiligt, besonders bei den dezerebrierlen Tieren, 
die bei Riickenlage eine ausgesprochene, bei Bauchlage dagegen keine oder nur 
eine angedeutete Starre au{"eisen. Bei diesen Tieren ist also die Starre vor
wiegend von den tonischen Labyrinthreflexen (MAGNUS und DE KLEYN) bedingt. 

Andere Tiere zeigen dagegen auch in Bauchlage eine ausgepragte Starre. 
Ferner bedingt die Dezerebration noch manchmal die Entstehung einer deut
lichen Enthirnungsstarre, nachdem zuvor beide Labyrinthe exstirpiert (MAGNUS 
und DE KLEYN) oder beide Nervi octavi durchtrennt sind (SHERRINGTON). 
Es miissen dann also andere Erregungen beteiligt sein. Wie bereits erwahnt, 
meint SHERRINGTON, daB besonders propriozeptive Erregungen, ausgehend 
von den Streckmuskeln, die Rigiditat reflektorisch auslosen: Er begriindet 
dies mit der Beobachtung, daB die Enthirnung keine oder nur sehr geringe 
Steifheit einer Pfote verursacht, deren zugehorige spinale Hinterwurzeln kiir
zere oder langere Zeit (5 Wochen) vorher durchschnitten wurden, wahrend 
alleinige Durchtrennung der sensiblen Hautnerven keinen deutlichen EinfluB 
hatte. MAGNUS und LILIENSTRAND (51) beobachteten aber, daB die GliedmaBen 
nach Durchschneidung der Hinterwurzeln, obwohl der Tonus ihrer Muskulatur 
zuerst verschwindet, nach einiger Zeit wieder einen ganz beachtlichen Tonus 
aufweisen. Dezerebriert man ein solches Tier, dann verursacht die Enthirnung 
wieder eine deutliche Verstarkung des Strecktonus der Extremitatenmuskeln. 
Die Enthirnungsstarre kann also, obwohl vielleicht weniger stark, auftreten, 
ohne daB sich Erregungen aus den betreffenden Muskeln beteiligen. 

Ferner ist es schwer verstandlich, wodurch bei Seitenlage des Tieres die 
propriozeptiven Erregungen in den Muskeln ausgelOst werden. SHERRINGTON 
und LIDDELL (49, 50) haben neuerdings auf die Bedeutung der J?ehnungs
reflexe fiir die Aufrechterhaltung der Enthirnungsstarre hingewiesen. Beim 
dezerebrierten Tier lost Dehnung eines Streckmuskels das Entstehen von 
Erregungen in diesem Muskel aus, die reflektorisch eine tonische Kontraktion 
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des gedehnten Muskels bedingen (Myotatic reflexes). Bei Stehstellung und 
RiickenIage werden die Strecker der Knie- und Ellenbogengelenke durch das 
Gewicht des Rumpfes bzw. der distalen Extremitatenteile gedehnt. Die dadurch 
ausgelOsten Erregungen konnen sich an der Aufrechterhaltung der Streck
steifheit beteiligen; bei Seitenlage ist das aber nicht der Fall. FULTON (29) 
nimmt an, daB auch bei Seitenlage die Streckmuskeln durch die anatomische 
Anordnung ihrer Insertionen gedehnt sind. Er glaubt dies bewiesen durch das 
Sichverkiirzen der Streckmuskeln und durch das Nachlassen ihrer Rigiditat bei 
Losung der Sehnen von ihren Insertionsstellen. Wenn man mit FULTON annimmt, 
daB die Streckmuskeln sich bei Seitenlage wirklich in gedehntem Zustand 
zwischen den Insertionsstellen befinden, so wird es unverstandlich, warum diese 
Muskeln infolge der durch die Dehnung ausgelOsten Erregungen sich nicht maxi
mal (d. h. soweit es die Insertionsstellen zulassen) verkiirzen und keine maximale 
Streckung der unbelasteten Gelenke bedingen. Die verschiedenen Extremitaten
gelenke sind, sogar bei ausgesprochener Enthirnungsstarre, niemals maximal 
gestreckt. Die Hiift- und Schultergelenke werden nahezu in Mittelstellung ge
halten, und auch die Knie- und Ellenbogengelenke weisen keine maximale 
Streckstellung auf und konnen stets noch weiter gestreckt werden. 

Man kann sich vorstellen, daB die Streck- und Beugemuskeln sich gegenseitig 
dehnen, aber LIDDELL und SHERRINGTON beobachteten, daB Dehnung eines 
Beugemuskels, z. B. des Semitendinosus, beim dezerebrierten Tier die Spannung 
der antagonistischen Streckmuskeln, in casu des Quadriceps, hemmt. Diese 
Hemmung scheint jedoch hierbei nicht oder nur wenig in Wirkung zu treten, 
da bei einer ausgesprochenen Starre mit starker Streckstellung des Kniegelenkes 
der M. semitendinosus bestimmt gedehnt ist, und doch der M. quadriceps eine 
starke Spannung aufweist. Auch hat GELDERBLOM (83) festgestellt, daB die 
Dezerebration eine gleichzeitige Verkiirzungsanspannung von Beuge- und 
Streckmuskeln bedingt. 

Durch die gleichzeitige Verkiirzung halten sich die antagonistischen Muskeln 
wahrscheinlich in gedehntem Zustande. In Ubereinstimmung hiermit bedingt 
die Dezerebration eines Tieres, bpi dem die distale Tricepsinsertion einer Vorder
pfote gelOst ist, statt einer Streckung eine Beugung der betreffenden Pfote. 

Wenn man beim dezerebrierten Tier die distalen Insertionen von Streck- und Beuge
muskeln eines Knie- oder Ellenbogengelenks lost, so verkiirzen diese Muskeln sich nur 
wenig, werden ganz schlaff und die Aktionsstriime verschwinden. Kneift man die Zehen 
der betreffenden Pfote, so zeigt sich eine starke Verkiirzung der von ihrer Insertion gelosten 
Beugemuskeln, auf Kneifen der Zehetl der gegeniiberliegenden Pfote eine solche der Streck
muskeln, begleitet vom Auftreten lebhafter. Aktionsstrome. 

Aus diesen Beobachtungen geht hervor, daB die Erregungen, die von den Starrezentren 
herriihren, keine, oder fast keine Verkiirzungsanspannung von Muskeln bedingen, von denen 
die distale Insertion gelost worden ist. AuBerdem zeigt die geringe Verkiirzung, die nach 
Losung der Insertionen auf tritt, daB beim dezerebrierten Tier die antagonistischen Muskeln 
eines Gelenks sich gegenseitig nur wenig dehnen. Wie LIDDELL und SHERRINGTON (49) 
gezeigt haben, ist aber eine Dehnung um 0,5 mm unter Umstanden bereits von einer deut
lichen Spannungszunahme gefoIgt, wahrend eine Dehnung des Quadriceps um 1 mm eine 
Spannungszunahme von 2000 g auszulOsen vermag. 

Obwohl die Bedeutung der propriozeptiven Muskelerregungen fiir das 
Andauern der Starre aus dem Vorstehenden deutlich hervorgeht, muB anderer
seits doch hervorgehoben werden, daB das Ausbleiben oder Schwachersein 
der Enthirnungsstarre bei durchtrennten hinteren Wurzeln des Riickenmarks 
kein absoluter Beweis dafiir ist, daB diese Erscheinung auf dem Ausfall von 
propriozeptiven Muskelerregungen beruht. Eine Ausfallerscheinung liefert 
niemals einen absoluten Beweis. Auch hat die Durchtrennung der zu einer 
Pfote gehOrigen hinteren Wurzeln bei sonst intaktem Tier zur Folge, daB die 
Pfote nahezu nicht mehr beniitzt wird und fast wie gelahmt erscheint. Die 

13* 
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motorischen Ruckenmarkszentren der betreffenden Pfote werden dann durch 
physiologische Erregungen, ausgehend von hoher gelegenen Zentren, fast nicht 
mehr in Wirkung gesetzt. Die Durchtrennung der hinteren Wurzeln bedingt 
beim intakten Tier also entweder eine herabgesetzte Reaktionsfahigkeit der 
betreffenden motorischen Zentren oder einen hoheren Widerstand der zu diesen 

2 

Abb. 2. 1. Dezerebrierte Katze in linker Scitenlage auf eincm schrag
gestellten Drehbrctt. Schwache Enthirnungsstarre. 2. l;!ci la ngsamer 
Drehung des Brettes tritt, sobald das Brett die IIorizontalstellung 
erreicht, eine starke Zunahme der Starre auf. Der IIals wird steif und 
dorsalwarts bewegt, die Pfoten werden stark gestre6kt . (die steife, rechte 

Vorderpfote hebt sich vom Brett empor). 

Zentren gehenden 
Bahnen. 

Es ist nicht aus
geschlossen,da13 nach 
der Durchtrennung 
von Hinterwurzeln 
beim dezere brierten 
Tier ahnliche Ver
haltnisse auftreten 
fur die von den 
Starrezentren ausge
henden Erregungen. 

Obwohl sich also 
gewi13 propriozep
tive Muskelerregun
gen an der Aufrecht
erhaltung der Steif
heit beteiligen und 
die durch Dehnung 
ausgelOsten Muskel
erregungen von ma13-
gebender Bedeutung 
sind fur den zuneh
menden Widerstand 
der steifen Extremi
taten bei passiver pro· 
gressiver Beugung, 
ist doch ihre Rolle 

. bei der Entstehung 
der Enthirnungs
starre noch unklar. 

Auch propriozeptive Erregungen aus den tieferen Halsteilen beeinflussen 
die Rigiditat der Extremitaten (tonische Halsreflexe). ~ zeigen die Vorder
pfotendezerebrierter Tiere Ofters nur eine ausgesprochene Streckstarre, wenn 
der Kopf zum Rumpf dorsalflektiert ist, wahrend bei Ventralflexion die Steifheit 
abnimmt oder verschwindet. Manchmal werden die Vorderpfoten dann sogar 
in mehr oder weniger starker Beugestellung angezogen. Bei dezerebrierten 
Kaninchen ubt die Dorsalflexion des Kopfes einen verstarkenden Einflu13 
nicht nur auf die Steifheit der Vorderpfoten, sondern auch auf die Streckstarre 
der Hinterpfoten aus. Bei dezerebrierten Hunden und Katzen dagegen zeigen 
die Hinterpfoten ein entgegengesetztes Verhalten, bei Dorsalflexion des Kopfes 
wird ihre Steifheit geringer, bei Ventralflexion starker. Bei Drehung und Wendung 
des Kopfes zum Rumpf nimmt die Strecksteifheit der Kieferbeine zu, der 
Schadelbeine abo 

Wie wir bereits sahen, wird die Enthirnungsstarre auch durch Labyrinth
erregungen beeinflu13t (tonische Labyrinthreflexe von MAGNUS und DE KLEYN). 
Diese Erregungen werden ausgelOst durch die Stellung der Labyrinthe 
zur Schwerkraftrichtung. Ihr Einflu13 au13ert sich in einer Zunahme der 
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Nacken- und Extremitatenstarre bei drei Stellungsanderungen des Kopfes 
im Raum (82): 

1. Bei Drehung des Tieres aus der Bauchlage um die frontooccipitale 
Achse, sobald der Kopf die Seitenlage erreicht hat (Abb. 2). 

2. Bei Drehung um die bitemporale Achse dorsalwarts, sob aId die Mund
spalte 45-600 nach 
oben gerichtet ist 
(Abb. 3, Nr. 1 und 2). 

3. Bei Drehung 
aus Bauchlage um die 
bitemporale Achse 
ventralwarts, sobald 
das Tier nach Durch
gang durch die Han
gelage Kopf unten in 
Riickenlage iiberge
gangen ist, die Mund
spalte 450 oder we
niger nach unten ge
richtet (Abb. 3, Nr. 3 
und 4). 

Der EinfluB der 
tonischen Laby-
rinthreflexe zeigt 
sich also, wenn das 
Tier 900 aus der 
Normalstellung ge
dreht wird. Wenn 
von der Normal
stellung ausgegangen 
wird, so zeigt sich, 
sobald die Stellungs
anderung der Laby
rinthe 900 betragt, 
eine plOtzliche Zu
nahme der Enthir
nungsstarre. 

Die Steifheit von 
Nacken und Vorder
pfoten nimmt auch 
zu nach Durchtren-

Abb . 3. 1. Dezerebrierte Katze in Bauchlage in der Luft gehalten. 
Das Tier zeigt eine nur mitl3ige Enthirnungsstarre. 2. Bei langsamer 
Drehung urn die bitemporale Achse dorsalwarts erfahrt die Starre 
emestarne Zunahme soba ld die . Mlindspalte 45' nach oben gerichtet 
fst. 3. Das Tier wieder in Bauchlage zurlickgefiihrt. Die Vorder
pfoten knicken unter dem Gewicht des Rumpfes ein. 4. Bei langsamer 
Drehung urn die bitemporale Achse ventralwarts starke Zunahme 
der Starre, sobald die Mundspalte nach Durchgang durch die 

Vertikalstellung ± 45' naeh unten gerichtet ist. 

nung des Brustmarks; der Hinterkorper iibt also einen hemmenden EinfluB 
auf den Starremechanismus von Nacken und Vorderpfoten aus. 

Auch exterozeptive Erregungen konnen sich an der Aufrechterhaltung 
der Enthirnungsstarre beteiligen. Durch Hin- und Herschieben des dezere
brierten Tieres auf der Unterlage, sogar durch laute q~r~:t!sQhe kann die Starre 
starker werden oder, wenn sie nachgelassen hat, wfederum auftreten. DaB 
schlieBlich auch Anderungen in dem Gaswechsel des Blutes und Reizung der 
Wundflache die Starre verstarken konnen, wurde bereits besprochen, dagegen 
losen nach DUSSER DE BARENNE, NEGRIN und LOPEZ, VAN RUNBERK, BRUCKE, 
SHERRINGTON, DENNY BROWN U. a. Exstirpation und Reizung des Sympathicus 
keine Anderungen der Enthirnungsstarre aus. 
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Wie aus dieser Ubersicht hervorgeht, konnen an dem Andauern der Ent
hirnungsstarre eine Anzahl sehr verschiedener Erregungen beteiligt sein. 
Ob alle diese Erregungen ihren EinfluB iiber die Starrezentren der Medulla 
oblongata ausiiben, ist eine noch ungeloste Frage. 

Auch die Bedeutupg der Starrezentren fiir das Auftreten der Dehnungsreflexe ist noch 
unaufgeklart. Wahrend die Dehnung des Quadriceps beim dezerebrierten Tier eine Reflex
anspannung auslost, die andauert beim Halten des Muskels in gedehntem Zustand, bedingt 
andauernde Dehnung beim 8pinalen Tier nur eine phasische Quadricepskontraktion (LIDDELL 
und SHERRINGTON). Dagegen hat die Dehnung des Gastrocnemius auch beim spinalen Tier 
eine Anspannung zur Folge, die andauert beim Festhalten des Muskels in dem gedehnten 
Zustand (DENNY-BROWN). Ein tonischer Dehnungsreflex kann also rein spinal, ohne Be
teiligung der Starrezentren zustande kommen. Wodurch das verschiedene Verhalten des 
Quadriceps beim dezerebrierten und spinalen Tier bedingt mrd, und ob vielleicht dabei die 
Starrezentren von Einflu13 sind, ist noch eine offene Frage. 

Wenn ein dezerebriertes Tier in einer absolut ruhigen Umgebung in Seiten
lage liegt, der "Q"nterkiefer etwas nach unten gedreht, der Kopf zum RUmpf 
in Mitteistellung, dann sind die Mehrzahl der erwahnten Erregungen ausge
schaltet. Weder die tonischen Labyrinthreflexe noch die tonischen Halsreflexe 
und ebensowenig Dehnungsreflexe infolge der Schwerkraftwirkung, Gerausche 
StoBen und Erschiitterungen tragen dann an der Aufrechterhaltung der Starre 
bei. In Ubereinstimmung damit nimmt die Enthirnungsstarre unter diesen 
Umstanden meistens schnell ab; jedoch verschwindet sie oft nicht ganz und 
manchmal bleibt noch etwas Steifheit zuriick. Wie diese aufrechterhalten 
wird und inwieweit propriozeptive Erregungen aus den steifen Muskeln oder 
Erregungen von der Wundflache dabei beteiligt sind, steht noch nicht fest. 

Auf Grund der Untersuchungen von DUSSER DE BARENNE (1), BUYTEN
DIJK (17) und EINTHOVEN (24), die von den Streckmuskeln dezerebrierter Tiere 
Aktionsstrome registrieren konnten, wird fast allgemein angenommen, daB 
die Enthirnungsstarre auf einer tetanischen Kontraktion der Streckmuskeln 
beruht. 

DUSSER DE BARENNE beobachtete bei dezerebrierten Katzen Aktionsstrome 
des M. vastocrureus hei Reizung des heterolateralen N. peronaeus und des 
M. triceps bei Dehnung dieses Muskels entweder durch Anhangen von Gewichten 
am Unterarm oder durch das Gewicht des Rumpfes bei Stehstellung. EINTHOVEN 
registrierte Aktionsstrome der Wadenmuskeln ebenfalls wahrend passiver 
Dehnung. Diese Untersuchungen zeigten also das Vorhandensein von Aktions
stromen sowohl bei dem gekreuzten Streckreflex wie bei Dehnungsreflexen 
und bewiesen damit nur, daB bei diesen Reflexen eine tetanische Kontraktion 
vorliegt, vorausgesetzt, daB phasische Aktionsstrome ein absoluter Beweis 
fiir das V orhandensein einer tetanischen Kontraktion bilden. 

N ur BUYTENDIJK untersuchte bei ruhigem Liegen in Seitenlage und fand, 
daB "man den elektrischen Strom der in Tonus versetzten Muskeln erst beob
achten konnte, nachdem man die Saite erheblich erschlafft hatte, und auch dann 
waren die Ausschlage sehr klein". 

(BUYTENDIJK fiigt seiner Publikation nur eine Abbildung von einer Registration zu, 
wobei keine Gewichte an die Pfote gehangt waren. Auf dieser Abbildung sind keine 
deutlichen Aktionsstrome des untersuchten M. Gastrocnemius zu sehen.) 

Aber BUYTENDIJK untersuchte nicht, ob hei deutlich vorhandener Starre 
die Aktionsstrome vollig fehlen konnen, auch gibt er nicht an, ob die Umgebung 
ruhig war und wie lange vor der Registrierung die Tiere ganz in Ruhe gelassen 
wurden. Bei der Untersuchung von ruhig in Seitenlage liegenden dezerebrierten 
Tieren mit Hilfe des Saitengalvanometers fallt es immer wieder auf, daB die 
Aktionsstrome nicht nur bei ausgesprochener Starre manchmal auBerst schwach 
sind, sondern daB auch die Starke der Rigiditat bei verschiedenen Tieren ganz 



Das dezerebrierte Tier. 199 

und gar nicht parallel geht mit der Starke der Aktionsstrome, obwohl Erregungen, 
die eine Zunahme der Streckstarre bedingen, zu gleicher Zeit eine Verstarkung 
der Aktionsstrome auslosen. 

Wie vorsichtig man sein muB mit ziehen von SchluBfolgerungen beziiglich der Muskel
spannung aus der Starke der Aktionsstrome, zeigen am deutlichsten die Versuche von 
LIDDELL und FULTON (26). Ein Streckmuskel, wie z. B. der Rectus femoris, zeigt, nachdem 
die Sehne von ihrer Insertion gelost ist, keine Aktionsstrome mehr. Diese treten wieder 
auf, wenn die Sehne mit einer Kraft von 100-400 g gedehnt wird. Dehnt man nun aber 
langsam und ganz allmahlich weiter, bis der Muskel eine Reflexspannung von 4-6 kg auf
weist, dann steht die Saite des Galvanometers nahezu wieder ganz ruhig und zeigt nur auBerst 
geringe Schwingungen ("the string may be almost entirely at rest, showing only the slightest 
vibration at the hight of a reflex response of 4-6 kilos"). 

Wie aus diesen Beobachtungen von LIDDELL und FULTON hervorgeht, bildet die GroBe 
der Aktionsstrome absolut kein MaB fUr die Starke der Muskelspannung. Eine Spannungs
zunahme kann sogar vom Niedrigerwerden der Aktionsstrome begleitet sein. Ein Geringer
werden der Aktionsstrome beweist nicht ohne weiteres, wie so haufig angenommen wird 
daB der Muskel erschlafft, sondern kann bei abnehmender, gleichbleibender als auch bei 
zunehmender Spannung auftreten. 

Abb. 4. Zwei dezerebrierte Runde in Stehstellung (IIund A ist caudalwarts von den roten Kernen, 
II und B durch die roten Kerne und gerade vor den A ustrittsstellen der Nervi oculomotorii dezerebriert). 

Die GroBe der Aktionsstrome ist ebensowenig ein MaB fiir die Verlangerungsgrade, 
Beugt man z. B. beim dezerebrierten Tier das Kniegelenk bis das Vorderbein eine SteHung a 
erreicht, so zeigen die gedehnten Kniestrecker lebhafte Aktionsstrome, die bei weiterer 
Beugung bis in Stellung b noch zunehmen. Wird jetzt die Pfote passiv gestreckt, dann 
nehmen die Aktionsstrome schnell ab, so daB sie sehr schwach sind oder nahezu fehlen beim 
Zuriickkehren des Vorderbeines in Stellung a. Der Dehnungsgrad bei der SteIIung a ist also, 
je nach der Art wie die Stellung erreicht wird, bald von starkeren, bald nur von sehr geringen 
Aktionsstromen begleitet. SAMOJLOFF und KISSELEFF, die diese Erscheinung zuerst be
schrieben und ausfiihrlich untersucht haben, nehmen an, daB bei der passiven Streckung 
in speziellen sensiblen Nervenendigungen der verkiirzt werdenden Strecker Erregungen 
ausgelost werden, die die Streckeranspannung hemmen. Wahrend Dehnung reflektorisch 
eine Kontraktion des gedehnten Muskels auslost (myotatischer Reflex von LIDDELL und 
SHERRINGTON) bedingt nach SAMOJLOFF und KISSELEFF (95 und 96) die passive Verkiirzung 
eine reflektorische Hemmung (Entlastungshemmung). Von SAMOJLOFF und KISSELEFF 
wurde aber nicht bestimmt, ob die Starke der Streckerspannung beim zweiten Durchgang 
durch die Stellung a geringer war als beim ersten Erreichen dieser Stellung. 

Die Streckmuskeln des dezerebrierten Tieres zeigen also meistens mehr 
oder weniger deutliche Aktionsstrome, ob aber diese Muskeln auch eine deutliche 
Spannung aufweisen konnen ohne Aktionsstrome, steht noch nicht fest. 

Wie die in Zusammenwirkung mit HOOGERWERF (80) angestellten Versuche 
ergaben und auch von W ACRROLDER (120) beobachtet worden ist, weisen bei der 
Enthirnungsstarre nicht nur die Streck-, sondern auch die Beugemuskeln, 
wie der M. biceps und M. brachialis, Aktionsstrome auf. AuBerdem werden 
durch Erregungen, die eine Zunahme der Starre bedingen, sowohl die Aktions
strome der Streck- wie die der Beugemuskeln verstarkt. Die Aktionsstrome der 
Strecker sind aber immer die starkeren. Umgekehrt ist eine Abnahme der 
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Starre von schwacher werden und schlieBlich von verschwinden der Aktions
strome begleitet, wobei diejenigen der Beuger stets zuerst verschwinden, so daB 
bei maBiger Starre manchmal aHein die Streckmuskeln deutliche Strome zeigen. 

SHERRINGTON wies darauf hin, daB gerade aHe die Muskeln starr werden 
und einen erhohten Tonus 1 aufweisen, welche normalerweise die Funktion haben, 
beirn Stehen der Schwerkraft entgegenzuwirken: die Reber des Unterkiefers 
und die Streckmuskulatur von GliedmaBen, Nacken, Riicken und Schwanz 
und daB deshalb das dezerebrierte Tier, auf die Beine gesteHt, "stehen" kann. 

Die Erhohung des Streckertonus, d. h. des Widerstandes gegen passive 
Beugung, ist aber nur relativ. Bestimmt man bei StehsteHung den Druck, 
der, auf die Schultern bzw. das Becken ausgeiibt, erforderlich ist zur Beugung 
der Extremitaten, so ergibt sich, daB dieser nach der Dezerebration nicht groBer, 
fast stets sogar geringer ist als beim selben Tier vor der Enthirnung. 

So ergab sich bei den auf eine Waage gesteHten dezerebrierten Runden A 
und B von Abb. 4 die Bestimmung des von der Waage ausgeiibten Gegen
druckes, bei welchen die Pfoten einknickten, die folgenden Zahlen: 

Hund A (Korpergewicht 5,2 kg) 
beide Vorderpfoten 
beide Hinterpfoten. . . . 

Hund B (Korpergewicht 6,5 kg 
beide Vorderpfoten 
beide Hinterpfoten. . . . 

Tragkraft der Pfoten. 
vor der Dezerebration 

+15 kg 
+12 kg 

+13 kg 
+10 kg 

-17 kg 
-14 kg 

-14 kg 
-11 kg 

nach der Dezerebration 

+ 6kg 
+ 9kg 

+13 kg 
+ 8kg 

- 8kg 
-10 kg 

-14 kg 
- 9kg 

(Die Zahlen, die den Gegendruck bezeichnen, den die Pfoten ertragen konnten, sind 
mit einem + -Zeichen, die Zahlen des Gegendruckes, bei dem die Pfoten sofort einknickten, 
mit dem --Zeichen versehen). 

Beim Runde A, der nach der typischen Dezerebration hinter den roten 
Kernen eine besonders ausgesprochene Starre zeigte, war also bei StehsteHung 
der Strecktonus sowohl an den V order- wie an den Rinterpfoten deutlich 
herabgesetzt, wahrend bei Rund B, bei dem der Dezerebrationsschnitt nicht 
caudal, sondern quer durch die roten Kerne gemacht wurde und der eine maBige 
Starre zeigte, der Widerstand gegen Beugung nur an den Rinterpfoten herab
gesetzt, an den Vorderpfoten unverandert stark war. 

FULTONundLIDDELL geben an, daB die Spannungder Streckmuskeln einer dezerebrierten 
Katze von 2 kg Korpergewicht bei Haltungs- und Dehnungsreflexen selten hOher wird als 
5-6 kg, wahrend diese Muskeln bei maximalem Tetanus eine Spannung von 40-50 kg 
aufweffien konnen. 

Die hypertonischen Extremitaten des "stehenden" dezerebrierten Tieres 
geben auch meistens viel schneller nach als beim intakten oder groBhirnlosen 
Tier. SteHt man ein dezerebriertes Tier auf seine Pfoten, dann sieht man, 
besonders wenn die Schultern bzw. das Becken mit einem z. B. 1/2 kg schweren 
Sandsack belastet ist, daB die Pfoten allmahlich mehr und mehr einknicken 
und schlieBlich, fast stets innerhalb 5-6 Minuten, ganz zusammenklappen, 
wahrend intakte und groBhirnlose Tiere stundenlang stehen konnen. 

Beim Stehen werden die Extremitatenstrecker durch das Gewicht des 
Rumpfes gedehnt und die gedehnten Muskeln geben also meistens innerhalb 
6 Minuten nacho 

1 Nach SHERRINGTON ffit Tonus "a postural contraction". Auch wir deuten mit Tonus 
die Spannung der Muskeln an, mit welcher diese die Stellungen der Korperteile zueinander 
aufrechterhalten und passive Stellungsanderungen verhindern. Die Starke des Tonus wird 
bemessen durch Bestimmung der Kraft, erforderlich zur passiven Stellungsanderung. 
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In Ubereinstimmung mit vorstehender Beobachtung sahen auch LIDDELL 
und SHERRINGTON, daB beim Halten des Vastocrureus im gedehnten Zustand 
die Spannungszunahme lange andauert, jedoch nach einiger Zeit (meistens 
innerhalb 6 Minuten) allmahlich abnimmt urn schlieBlich zu verschwinden. 

LIDDELL beobachtete, daB eine Spannungszunahme der Kniestrecker, ausgelost durch 
eine Dehnung von 7mm, bereits nach 5-10 Minuten verschwunden war, dagegen die Span
nungszunahme, ausgelost durch eine Dehnung 
von 3 mm, nach 30 Minuten noch ungeschwacht 
andauerte. 

Legt man einen normalen oder 
groBhirnlosen Hund (Thalamushund) in 
Seiten- oder Ruckenlage, so halt das 
Tier die vier Pfoten gebeugt und diese 
bieten dann fast keinen Widerstand 
gegen passive Beugung, werden sogar 
meistens aktiv in Beugestellung gehalten, 
so daB man bei der passiven Streckung 
einen deutlichen Widerstand spurt. Bei 

Abb.5. Dezerebrierter Hund A. 1. Passiv auf seine Pfoten gestellt. 2. In Seitenlage; auch jetzt 
deutliche Streckstarre. 3. In Rtickenlage; maximale Streckung und Starro der Pfoten. besonders 
starke Anspannung der Nackenmuskeln, die den Kapi nach hinten gezogen und den Vordertoil des 

Rumpfes von der Unterlage gehoben haben. 

dezerebrierten Tieren dagegen dauert die Streckstellung bei diesen Lagen 
an (Abb . 5), der Strecktonus ist sogar unter dem EinfluB det tonischen 
Labyrinthreflexe bei Ruckenlage manchmal starker als hei Stehstellung. 
So ergab die Bestimmung mit einer Waage der Strecktonusstarke des 
dezerebrierten Hundes A bei Stehstellung und Ruckenlage: 

Hund A. 

von beiden Vorderpfoten 
von beiden Hinterpfoten 

S treckton uss tar ke. 
bei Stehstellung 

+6 kg - 8kg 
+9kg -10 kg 

bei Riickenlage 
+10 kg -11 kg 
+ 9kg -10 kg 

Der Strecktonus der Vorderpfoten war also bei diesem Tier in Ruckenlage 
deutlich starker als bei Stehstellung. 

Die Hypertonie des dezerebrierten Tieres ist also nicht gekennzeichnet durch 
eine Anspannung von abnormer Starke, sondern durch: 

1. Ein Andauern einer generalisierten Anspannung der MundschlieBer, 
Nacken-, Rucken- und Extremitatenmuskeln unter Umstanden, wobei diese 
normalerweise fehlt. 
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2. Ein Auftreten odeI' Starkerwerden dieser Anspannung auf bestimmte 
Reize (wie z. B. Hin- und Herschieben der Tiere auf der Unterlage, StoB 
gegen die Unterlage usw.), die normalerweise keine solche Anspannung auslOsen. 

3. Ein auffallend langes Andauern der Anspannungszunahme nach Aufhoren 
der Reizung. (Diese Nachdauerkontraktion zeigt sich merkwiirdigerweise nicht 
nach AufhOren einer Dehnung.) 

Die maximale Starke der reflektorischen Anspannung der M uskeln ist nicht erhOht. 
Passive Bewegung der Extremitaten lOst beim dezerebrierten Tier mehrere 

erwahnenswerte Erscheinungen aus. Bei progressiver Beugung bis zur maximalen 
Beugestellung nimmt del' Widerstand manchmal immer mehr zu, wobei die 
Aktionsstrome von Streck- und Beugemuskeln zu gleicher Zeit fortwahrend 
starker werden, wahrend beim Loslassen die Pfote sofort wieder in die gestreckte 
Ausgangsstellung zuriickfedert. Die Streckmuskeln benehmen sich dann also 
wie elastische Bander. 

In anderen Fallen nimmt der Widerstand ebenfalls erst deutlich zu, wird 
manchmal fast uniiberwindlich, um bei weiterer Beugung auf einmal nach
zugeben (qlaspknife phenomenon), so daB die weitere Beugung bis zur maximalen 
Beugestellung nunmehr auf fast gar keinen Widerstand stoBt. Auf Loslassen 
erfolgt jetzt nur eine geringe Streckung und die Pfote verharrt in gebeugter 
Stellung. Die Streckmuskeln zeigen dann also Plastizitat und behalten die 
passiv gegebene Formanderung. Nach einiger Zeit kehrt aber auch dann die 
Pfote meistens wieder in die Ausgangsstellung zuriick, wobei die Streckung 
manchmal stoBweise, synchron mit den Atmungsbewegungen, stattfindet. 
Die Aktionsstrome, die bei der passiven Beugung in Starke zunehmen, 
werden beim Nachgeben der Streckerspannung auf einmal schwacher. Das 
Taschenmesserphanomen, das sich besonders an den V orderpfoten bei passiver 
Beugung durch Druck auf die Sohlen zeigt, beruht nach SHERRINGTON auf 
einer Hemmung der Strecker infolge der forcierten Dehnung. 

Das plotzliche Nachlassen des Widerstandes bei progressiver Beugung ist bisweilen, 
obwohl nicht so ausgepragt, auch beim chronischen spinalen Tier zu beobachten. Fiir die 
Entstehung dieser Erscheinung ist also das Erhaltensein del' Starrezentren nicht unbedingt 
erforderlich. Auch zeigt es sich bei Tieren, die infolge der Kleinhirnexstirpation eine Streck
steifheit aufweisen; das plotzliche Nachgeben des Widerstandes ist dann oft von Schmerz
auBerungen begleitet. 

Bei sehr steifen enthirnten Tieren stoBt eine passive Beugung des Ellenbogen
gelenkes von etwa 30-400 manchmal auf starken, schwer zu iiberwindenden 
Widerstand. Forciert man dann die weitere Beugung nicht, sondern wartet 
kiirzere Zeit ab, so verringert sich der Widerstand und die Pfote kann mit 
geringer Kraft eine Strecke weiter gebeugt werden, so daB, in dieser Weise 
fortfahrend, es schlieBlich gelingt, die Pfote ohne groBen Kraftaufwand in 
maximale Beugestellung zu fiihren. Bei jeder partiellen Beugebewegung werden 
die Amplituden der Aktionsstrome groBer, um beim Stillhalten in den auf
einanderfolgenden Beugestellungen wieder kleiner zu werden. 

Bereits in seiner ersten Beschreibung des dezerebrierten Tieres weist SHER
RINGTON darauf hin, daB die Muskeln oft eine fiir die Enthirnungsstarre charakte
ristische ~lastizitat zeigen und jede passiv gegebene Lange beibehalten. Wird 
bei einem dezerebrierten Tier in Riickenlage, nachdem der Femur (in Verlikal
stellung) und das Becken unbeweglich fixiert sind, der Unterschenkel der steifen 
Hinterpfote abwarts bewegt und darauf freigelassen, so zeigt die Pfote keine 
oder nur ganz geringe Streckung und das Kniegelenk behalt die Beugestellung. 
Wird sodann die Pfote weiter gebeugt und wieder freigelassen, so erfolgt wiederum 
eine nur ganz geringe Streckung und auch die starkere Beugestellung dauert 
an (106). Die Kniestrecker behalten also die passiv bedingte Verliingerung 
bei (Verlangerungsreaktion). Wenn man nun die gebeugte Pfote etwas streckt 
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und damit die Kniestrecker passiv verkiirzt, dann senkt sich der Unterschenkel 
beim Freilassen nur wenig herab und das Kniegelenk bleibt mehr gestreckt 
als zuvor und dasselbe wiederholt sich nach jeder folgenden Streckbewegung 
(Verkiirzungsreaktion) . 

-Die Verlangerungs- und Verkiirzungsreaktionen treten noch auf, wenn die 
Pfote wahrend der passiven Bewegungen in Wasser untergetaucht ist und die 
Kniestrecker also fast nicht belastet sind. Andererseits werden sie ebensowenig 
aufgehoben durch Anhangen von nicht zu schweren Gewichten an den Unter
schenkel. Auch sind sie noch an Hinterpfoten auszu16sen, von denen aIle 
Muskeln, mit Ausnahme des Vastocrureus, exstirpiert oder deenerviert sind. 
AuBer dem Vastocrureus zeigen auch der Gastrocnemius, Soleus, Supraspinatus 
und Triceps die beiden Reaktionen. Fiir das Auftreten dieser Reaktionen ist 
das Erhaltensein der Starrezentren nicht unbedingt erforderlich, da sie bisweilen 
beim chronischen spinalen Tier auszu16sen sind, jedoch lassen sich dann die 
verschiedenen Muskellangen nicht so genau abstufen. ~ach Durchtrennung der 
zu der Hinterpfote gehOrigen hinteren spinalen Wurzeln sind die beiden 
Reaktionen aufgehoben, sie sind also reflektorisch bedingt (SHERRINGTON). 

In seiner Mitteilung von 1909 nimmt SHERRINGTON (206) an, daB die Ver
langerungsreaktion auf einer Hemmung beruht, infolge Erregungen, die in 
Rezeptorganen des verlangerten Muskels bei Dehnung ausgelost werden. Er 
fand, daB in dem gemischten Nerv des Vastocrureus afferente Fasern vor
handen sind, die bei Reizung ein Nachlassen des Vastocrureustonus bedingen. 
Spater haben aber LIDDELL und SHERRINGTON gezeigt, daB Verlangerung eines 
Streckmuskels keine hemmenden, sondern gerade entgegengesetzt, spannungs
fordernden Erregungen auslost (myotatische Reflexe). Daher meint DENNY 
BROWN (13), ein Mitarbeiter SHERRINGTONs, daB Dehnung zwei Gruppen von 
Muskelreceptoren in Erregung versetzt und die Erregungen, ausgehend von der 
einen Gruppe, vermutlich von den GOLGIschen Sehnenspindeln, die Muskel
anspannung fordern, wahrend die Erregungen, ausgelost in der anderen Gruppe, 
vermutlich in den Muskelspindeln, die motorischen Zentren hemmen 1. Der 
EinfluB der anspannungsfordernden Erregungen iiberwiegt seiner Meinung 
nach wahrend der Dehnungszunahme und besonders beim Anfang der Deh
nung, indem der EinfluB der hemmenden Erregungen sich nach der Auf
hebung der dehnenden Kraft auBert und dann ein Zusammenziehen des 
gedehnten Muskels verhindert. 

Auch nach SAMOJLOFF und KISSELEFF (95) beruht die Verlangerungsreaktion 
auf hemmenden Erregungen, die aber ilirer Meinung nach ausge16st werden 
durch die mehr oder weniger starke Streckung des Kniegelenkes, welche sofort 
nach dem Freilassen des Unterschenkels auftritt. Wahrend bei Dehnung die 
Muskelreceptoren gereizt werden, die den myotatischen Reflex bedingen, lost 
die Verkiirzung des Streckmuskels, infolge Entlastung, ihrer Meinung nach 
Erregungen in anderen Muskelreceptoren aus, welche die Muskelanspannung 
hemmen und weitere Verkiirzung aufhalten (Entlastungshemmung). FULTON (27) 

1 DENNY BROWN meint, daB Dehnung Erregungen auslost in den GOLGISChen Sehnen
spindeln, die reflektorisch eine Kontraktion des gedehnten Muskels bedingen, und daB die 
Muskelkontraktion sekundar, vielleicht infolge der Aktionsstrome, Erregungen in den Muskel
spindeln auslost, welche die motorischen Zentren hemmen. 

Nach FULTON und PI-SUNER (28) gehen die Erregungen der Dehnungsreflexe nicht von 
den GOLGISChen Sehnenspindeln, sondern von den Muskelspindeln aus. Ihrer Meinung nach 
werden die GOLGIschen Sehnellspindeln .Bowohl bei passiver Dehnung wie bei aktiver An
spannung gereizt und dienen fiir die Wahrnehmung des Spannungszustandes, auBerdem 
gehen vielleicht hemmende Erregungen von ihnen aus. FULTON betont, daB die Dehnungs
reflexe nicht aufgehoben werden durch Anasthesierung oder Exstirpation der Sehnen. 
Von MATTHEWS (56) ist sichergestellt, daB bei Dehnung afferente Erregungen von den 
Muskelspindeln ausgehen. 
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faBt die Verlangerungsreaktion ebenfalls als eine Hemmungserscheinung auf und 
meint, daB eine geringe Dehnung eine Reflexkontraktion, eine starke Dehnung 
dagegen eine Hemmung bedingt infolge Reizung von anderen, inhibitorischen, 
sensiblen Nervenendigungen, besonders von nociceptiven Schmerzreceptoren. 
Obwohl diese Auffassung vielleicht zutrifft fiir das Verharren der Pfote in Beuge
stellung nach einer forcierten starken Beugung (Taschenmesserphanomen), so kann 
sie aber die Verlangerungsreaktion, die SHERRINGTON nach einer Beugung von 
etwa 180 beobachtete, nicht erklaren. Daher vermutet FULTON, daB an der 
Verlangerungsreaktion nach geringer Dehnung eine St6rung des Dehnungs
reflexes infolge Schiidigung des entblOBten Muskels mitbeteiligt ist. Welche 
von diesen verschiedenen Auffassungen die richtige ist, ist noch nicht sicher
gestellt. Wohl fallt es aber immer wieder auf, wie auch FULTON angibt, daB die 
Verlangerungsreaktion sich besonders an Streckmuskeln zeigt, die entblOBt 
sind oder vorher durch forcierte Beugungen der Extremitat einige Male stark 
gedehnt worden sind. ~uch tritt die Verlangerungsreaktion manchmal nur dann 
deutlich auf, wenn die Pfote passiv einige Zeit in der gebeugten Stellung fest
gehalten ist. Es fragt sich ob dann vielleicht eine schnelle Adaptation der infolge 
der Dehnung gereizten Muskelreceptoren mitbetelligt ist. 

Die Verkiirzungsreaktion kommt nach FULTON, und ebenso nach der Mei
nung von SAMOJLOFF und KISSELEFF, durch den Dehnungsreflex zustande. 
Wird nach der passiven Streckung des Kniegelenks der gehobene Unterschenkel 
freigelassen, so sinktdieseretwas herab und bewirkt eine Dehnung des Quadriceps. 
Hierdurch wird der Dehnungsreflex eingeleitet, die weitere Verlangerung des 
Streckmuskels erschwert. SHERRINGTON, der diese Entstehungsmoglichkeit 
seIber schon eher geauBert hat, lehnt sie aber ab, well er manchmal das Auf
treten der Verkiirzungsreaktion ohne deutliches vorheriges Herabsinken des 
Unterschenkels beobachtet hat. DENNY BROWN meint, daB bei der passiven 
Streckung des Kniegelenkes, also wahrend der Dehnungsabnahme der Knie
strecker, die Hemmung iiberwiegt, dagegen nach Aufhoren der Streckung die 
Erregung sich wieder in den jetzt weniger gedehnten Muskeln geltend macht, 
die neue Muskellange aufrecht halt und ein Herabsinken des Unterschenkels 
verhindert. Nach der Auffassung von DENNY BROWN iiberwiegt also bei der 
Dehnungszunahme die Erregung, bei der Dehnungsabnahme die Hemmung, 
wahrend nach der Anderung des Dehnungsgrades ein Gleichgewicht zwischen 
beiden Einfliissen entsteht, wodurch die neu erreichte Muskellange andauert. 

Wie sich aus dieser "Obersicht ergibt, bedingt die Dezerebration einen merkwiir
digen Erregungszustand der spinalen, motorischen Zentren. Dieser Zustand, 
welcher unter dem EinfluB von in der Medulla oblongata verlegten Starrezentren 
aufrechterhalten wird, auBert sich in einer eigenartigen Muskeltonusverteilung. 
Die Muskeltonusverteilung ist aber, wie bereits eingangs erwahnt, nicht bei 
allen dezerebrierten Tieren genau dieselbe, sondern zeigt groBe Unterschiede. 

Das verschiedene Verhalten des Erregungszustandes der spinalen motorischen 
Zentren geht auch aus den Unterschieden, welche die spinalen und anderen 
Reflexe bei verschiedenen dezerebrierten Tieren aufweisen, hervor. Das Um
legen von Bauch- in Riickenlage lOst bei einer Anzahl der dezerebrierten 
Tiere eine Zunahme der Streckstarre aus (tonischer Labyrinthreflex), die 
manchmal von einer ausschlieBlichen Spannungszunahme der Streckmuskeln 
bedingt ist. Bei anderen Tieren dagegen ist die Anspannungszunahme der 
Strecker von einer Erschlaffung der Beuger begleitet (reziproke Innervation), 
wahrend bei wieder anderen die Starrezunahme durch eine gleichzeitige An
spannung von Beugern und Streckern zustande kommt, wobei die Spannungs
zunahme der Streckmuskeln iiberwiegt (GELDERBLOM, 83). 
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Auch die Dehnungsreflexe k6nnen sich sehr verschieden verhalten. Bei 
einem Tell der Tiere sind gar keine deutlichen Dehnungsreflexe vorhanden, 
bei anderen nur Dehnungsreflexe der Strecker, bei wieder anderen von Beugern 
und Streckern. Eine andauernde Dehnung eines Streckmuskels bedingt bald 
nur eine kurz dauernde, bald eine lang anhaltende Anspannungszunahme, bis
wellen ein abwechselndes Anspannen und Erschlaffen, unter Umstanden einen 
typischen Klonus. 

Das Andauern der Anspannungszunahme ist von zwei Faktoren abhangig, erstens von 
der Erregbarkeit des Tieres, zweitens von dem Dehnungsgrad. So beobachtete LIDDELL, 
daB Dehnung des Vastocrureus urn 3 mm eine Anspannung ausloste, die nach 30 Minuten 
noch nicht erloschen war, eine Dehnung von 7 mm eine Anspannung, die nur 5-10 Minuten 
andauerte. 

Die reflektorische Anspannung beschrankt sich oft auf dem gedehnten 
Muskel, und bei Dehnung eines Teiles des Muskels, z. B. eines der Triceps
k6pfe, zeigt manchmal nur der gedehnte Teil eine Kontraktion. In anderen 
Fallen breitet sich die Anspannung iiber synergischen Streckmuskeln, 6fters 
auch iiber die antagonistischen Beugemuskeln aus. S.O lOst Dehnung des Triceps 
I?1eistens eine gleichzeitige Spannungszunahme des M. biceps und M. brachialis 
aus. Dehnung des Quadriceps einer Seite bedingt fast stets eine Spannungs
zunahme des Quadriceps der gegeniiberliegenden Seite (LIDDELL und SHER
RINGTON). 

N och wechselnder ist das Verhalten der Dehnungsreflexe der Beugemuskeln. 
So kann Dehnung des M. semitendinosus beim dezerebrierten Tier zum Erfolg 
haben: 

1. eine Hemmung der Quadricepsanspannung ohne Anspannung des 
gedehnten Muskels; 

2. eine Hemmung des Quadriceps begleitet von einer kurz dauernden An
spannung des Semitendinosus; 

3. eine Quadricepshemmung, gepaart an einer andauernden Anspannung 
des Semitendinosus; 

4. Beuge-Streckbewegungen der untersuchten Pfote begleitet von alter
nierenden Beuge-Streckbewegungen der gegeniiberliegenden Pfote. Bei diesen 
Bewegungen zeigt der gedehnte M. semitendinosus abwechselnd besonders 
starke Anspannung und Erschlaffung. 

Das verschiedene Verhalten der Dehnungsreflexe ist an erster Stelle von 
dem Erregbarkeitszustand des Tieres bedingt. AuBerdem ist auch der Deh
nungsgrad und die Schnelligkeit der Dehuung von Bedeutung. Das mehr oder 
weniger starke Ausgepragtsein der Erregbarkeit ist wahrscheinlich vom Ope
rationsshock abhangig. Ob der Shock dabei direkt die spinalen motorischen 
Zentren beeinfluBt oder indirekt durch eine Erregbarkeitsanderung der Starre
zentren, ist noch unbekannt. DENNY BROWN und LIDDELL (11) haben beob
achtet, daB auch beim chronischen spinalen Tier der Gastrocnemius und 
Soleus auf passivem Halten in gedehntem Zustand mit einer lang andauernden 
Reflexanspannung reagiert. Der Dehnungsreflex ist also im Wesen ein spinaler 
ProzeB. Ferner zeigt auch das Thalamustier, obwohl es keine Starre aufweist, 
lebhafte, starke und andauernde Reflexanspannungen auf Muskeldehnung; die 
Dehnungsreflexe der Beugemuskeln sind bei ihm meistens sogar leichter auslOsbar. 
Die andauernden Dehnungsreflexe sind also nicht charakteristisch fUr das dezere
brierte Tier. Nichtsdestoweniger sind die Dehnungsreflexe zur Aufrechterhaltung 
einer ausgesprochenen Enthirnungsstarre unbedingt erforderlich. Das Andauern 
der Starre beruht sogar wahrscheinlich auf Reflexanspannungen, ausgeWst 
durch die gegenseitige Dehnung der, infolge der Dezerebration verkiirzten 
Streck- und Beugemuskeln. Die primare, von der Dezerebration bedingte 
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Muskelverkiirzung wird durch Erregungen ausgelost, die von den in der Medulla 
oblongata gelegenen Starrezentren ausgehen und in den ventrolateralen Strangen 
des Riickenmarks zu den spinalen motorischen Zentren gehen. Ob die Starre
zentren die primare Verkiirzung ausltisen hauptsachlich mit Hille von ihnen 
zugehenden propriozeptiven Muskelerregungen, und ob also die afferenten 
Muskelerregungen nicht nur auf rein spinalen Wegen, sondern auch iiber die 
Starrezentren die spinalen motorischen Zentren beeinflussen, ist wohl wahr
scheinlich, jedoch, wie wir bereits bemerkten, noch nicht sichergestellt. 

Die Enthirnungsstarre ist also vermutlich die AuBerung eines abnormen 
Erregbarkeitszustandes der spinalen motorischen Zentren, ausgelost infolge des 
Ausfalles von Erregungen, welche normalerweise den motorischen Zentren, 
aus den bei der Dezerebration abgeschnittenen Teilen des Zentralnervensystems 
zugehen. W~hrscheinlich spielt dabei der Ausfall von Erregungen, welche 
normalerweise die verschiedenen Stellreflexe hervorrufen, die Hauptrolle. Das 
Auftreten der Enthirnungsstarre geht doch immer mit einer Aufhebung der 
Stellreflexe gepaart, wahrend das Wiederumauftreten dieser Reflexe, wie man 
z. B. nach Kleinhirnexstirpation beobachten kann, mit dem Verschwinden der 
Starre parallel geht. 

An der Aufrechterhaltung des abnormen Erregbarkeitszustandes, und damit 
der Enthirnungsstarre, sind besonders propriozeptive Erregungen aus den 
steifen Muskeln, auBerdem Labyrintherregungen, Erregungen aus der Brust
wand (TER BRAAK) usw. beteiligt. Dabei findet also eine Zusammenwirkung 
von mehreren Arten von Erregungen statt. Die propriozeptiven Erregungen 
iiben dabei ihren EinfluB vermutlich teilweise iiber spinale Mechanismen, teil
weise iiber die Starrezentren aus. 

Durch das Erhaltensein der in der Pons und Medulla oblongata gelegenen 
Ursprungskerne der 5-12 Hirnnerven zeigt das dezerebrierte Tier eine Anzahl 
Reflexe, die dem dekapitierten Tier fehlen. So lost Reizung des Naseninneren, 
wie z. B. Beriihrung mit einem Haar, Niesen gefolgt von Ablecken der Nase aus. 
Die durch Reizung der sensiblen Trigeminusendigungen ausgelOsten Erregungen 
gehen hierbei iiber die sensiblen Trigeminuskerne zu den motorischen Kernen 
der Ausatmungsmuskeln (Niesreflex) und zu den Hypoglossuskernen (Ablecken 
der Nase). Beriihrung der Cornea, der Conjunctiva oder der Haut in der Um
gebung des Auges, bedingt Blinzeln der Augenlider. Auch der Blinzelreflex 
kommt durch Reizung van sensiblen Trigeminusendigungen zustande. Die 
in den sensiblen Trigeminusfasern zentripetal geleiteten Erregungen werden 
von den Trigeminuskernen auf die beiderseitigen Facialiskerne iibertragen 
und gehen in den Facialisnerven zu den Mm. orbiculares der beiden Augen. 

Durch das Erhaltensein der Vestibulariskerne sind beim dezerebrierten 
Tier eine Anzahl Labyrinthreflexe auszulosen: horizontale Augendrehdevia
tionen, horizontaler Augendrehnystagmus und -nachnystagmus, horizontale, 
rotatorische und vertikale Kopfdrehreaktionen, bisweilen horizontaler Kopf
nystagmus, ferner die tonischen Labyrinthreflexe von MAGNUS und DE KLEYN 
und die Sprungbereitschaft. Das dezerebrierte Tier zeigt also Labyrinth
reaktionen, an welchen auBer den Vestibulariskernen die Abducenskerne 
(horizontale Augenreaktionen) und die spinalen motorischen Kerne der Hals
(Kopfreaktionen) und der Extremitatenmuskeln (tonische Labyrinthreflexe) 
beteiligt sind. Dagegen fehlen die rotatorischen und vertikalen Augendreh
reaktionen und die kompensatorischen Augendeviationen, die beim intakten 
Tier iiber den Trochlearis- und Oculomotoriuskernen, und die Labyrinthstell
reflexe, die iiber den roten Kernen zustande kommen. Merkwiirdig ist, daB 
beim dezerebrierten Tier die Extremitaten wohl reagieren auf Lageanderung der 
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Labyrinthe (tonische Labyrinthreflexe) und auf geradliniger Bewegung (Sprung
bereitschaft), dagegen nicht, wie beim intakten und groBhirnlosen Tier auf 
Drehung der Labyrinthe um die bitemporale oder fronto-occipitale Achse 
s. S. 217). Ob diese Reaktionen das Vorhandensein ubergeordneter, hOher 
irn Hirnstamm gelegener Zentren erfordern, oder ob ihr Fehlen auf einer Shock
wirkung beruht, ist noch unbekannt. Das Vorliegen einer Shockwirkung ist 
aber am wahrscheinlichsten. 

Auf akustischen Reizen wird bisweilen mit Ohrmuschel-, Extremitiiten- und 
Schwanzbewegungen oder mit einer Zunahme der Starre reagiert (SHERRINGTON 
und FORBES, 109). 

Tief ins Maul gestecktes Futter lost manchmal den Schluckreflex aus. Auf 
Schmerzreize wird bisweilen, aber selten, mit Lautgeben reagiert. Das dezere
brierte Tier zeigt also Re£lexe, an denen die Trigeminus-, Abducens-, Facialis-, 
Vestibularis-, Acusticus-, Vagus-, Glossopharyngeus- und H ypoglossuskerne 
beteiligt sind. 

Wie bereits erwiihnt, konnen die stellen Pfoten des dezerebrierten Tieres 
manchmal den Rumpf tragen. Das dezerebrierte Tier kann also "stehen", 
aber nur, wenn die Pfoten passiv in die richtige Stellung gesetzt werden. Es 
fiillt beirn geringsten StoB, bei der leichtesten Verschiebung der Unterlage oder 
der kleinsten Bewegung, die es macht, um. Es macht dann weder den Versuch 
den Fall zu verhindern, noch sich aus der Seitenlage aufzurichten. Bei Schief
stellen der Unterlage paBt die Stellung der Pfoten sich nicht an die statischen 
Verhiiltnisse an. Die Anpassungs- und Gleichgewichtsreaktionen und die Stell
reflexe (mit Ausnahme der Haisstellreflexe) fehlen. Das Fehlen der Stellreflexe 
beruht auf dem Abgeschnittensein der Mittelhirnzentren, welche normalerweise 
an dem Zustandekommen dieser Reflexe beteiligt sind, wiihrend das Fehlen der 
Anpassungs- und Gleichgewichtsreaktionen, d. h. der Hinkebein- und Stemm
beinreaktionen vermutlich auf den abnormen Erregbarkeitszustand der spinalen 
Zentren beruht (81). 

Das gro13hirnlose Tier. 
(Striatum-, Thalamus- und Mittelhirntier.) 

J?as groBhirnlose Tier unterscheidet sich yom dezerebrierten Tier besonders 
dadurch, daB es imstande ist, sich aus Seiten- und :{tuckenlage aufzurichten 
und daB es frei stehen und laufen kann. 

Bei oberfliichlicher Beobachtung gewinnt man sogar den Eindruck als ob 
das Stehen und Laufen mit anscheinend normaler Muskeltonusverteilung und 
normaler Koordination stattfinden. Je mehr yom Hirnstamm erhalten ist, je 
weniger Storungen zeigt das Laufen im allgemeinen. Jedoch weisen die Striatum-, 
Thalamus- und Mittelhirntiere, was die Motolitiit betrifft, keine bestimmten 
Unterschiede auf und es gelingt nicht beim Mittelhirntier besondere Storungen 
aufzufinden, die unbedingt auf das Fehlen der Oorpora striata oder der Thalami 
optici zuruckzufiihren sind. 

Das dezerebrierte Tier macht ebenso wie das spinale Tier manchmal alter
nierende Laufbewegungen, aber es kann nicht Iaufen. Dazu ist erst das groBhirn
lose Tier imstande. Es fragt sich deshalb, ob vielleicht im HirnstammlMecha
nismen gelegen sind, die den Laufakt ermoglichen. GRAHAM BROWN (15, 16) 
hat nach einem Querschnitt durch den vorderen Teil des Mittelhirns die Quer
schnittfliiche elektrisch gereizt und beobachtet, daB bei gleichzeitiger Reizung 
zweier, symmetrisch von der Mittellinie im Gebiet der roten Kerne gelegenen 
Stellen alternierende Laufbewegungen von allen vier Pfoten auftreten. SPIEGEL 
und KORNYEY (42, 112) haben diese Beobachtung bestiitigt und geben an, daB 
man durch Reizung des vordersten Teils der Brucke einen iihnlichen Effekt 
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erhiilt, wahrend derselbe bei Reizung von Querschnitten durch die Medulla 
oblongata vermiBt wird. 

RANSON hat ahnliche Befunde bei Reizung des hinteren Teils des Thalamicus 
opticus, des Gebietes der roten Kerne und der Briickenhaube gesehen. Der Reiz
effekt bleibt trotz Zerstorung der Corpora quadrigemina, Durchtrennung des 
hinteren Langsbiindels bzw. Durchtrennung der die Mittellinie iiberschreitenden 
Fasern des Rubrospinaltraktes bestehen, ebenfalls nach Durchtrennung der 
Pedes pedunculi und nach Exstirpation des Kleinhirns. Zerstorung der Sub
stantia nigra hebt nach SPIEGEL und KORNYEY den Effekt in der Hauptsache 

2 

Abb. 6. Drei grollhirn\ose Runde. 

auf, dagegen ist sie nach RANSON ohne EinfluB. GRAHAM BROWN und RANSON 
nehmen an, daB die Erscheinung auf Reizung der roten Kerne, SPIEGEL und 
KORNYEY (42), daB sie auf Reizung der Substantia nigra beruht, wobei aber 
ihrer Meinung nach weiterhin offen bleiben muB, inwiefern die Zellen der Sub
stantia nigra selbst, inwiefern durchziehende Bahnen aus kranialen Hirn
abschnitten hierbei eine Rolle spielen. Durch diese Beobachtungen wird es mehr 
oder weniger wahrscheinlich, daB in die Formatio reticularis von Mittelhirn und 
Pons Zentren verlegt sind, die sich am Laufakt beteiligen. In welcher Weise 
diese Zentren aber das Laufen fordern ist noch vollig unbekannt. 

GIRNDT und SCHALTENBRAND (97) haben darauf hingewiesen, daB Thalamuskatzen 
wahrend der ersten Stun den nach der GroBhirnexstirpation anfallsweise starke Laufbewe
gungen zeigen und den Versuch machen sich aufzurichten, abwechselnd mit Ruhepausen, 
in denen die Stellreflexe und Laufbewegungen ausbleiben. Diese periodisch auftretenden 
motorischen Entladungen fehlen dem dezerebrierten Tier. 

Nach HINSEY, RANSON und McNATTIN (35) zeigen Katzen nach einer Enthirnung nur 
ein Laufen mit guter Gleichgewichtsregulation, wenn die Kerne der Regio hypothalamica 
erhaIten sind. 

Das groBhirnlose Tier vermag sich aus Riicken- und Seitenlage in Bauch
lage umzudrehen. Diese Stellfunktion kommt durch die Labyrinthstellreflexe, 
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die Korperstellreflexe auf den Kopf, die Korperstellreflexe auf den Korper und 
die HaIssteIlreflexe zustande (MAGNUS). 

Nur die optischen SteIlrefIexe fehIen dem groBhirnIosen Tier. 
Das Erhaltensein der Labyrinthstellreflexe zeigt sich beim Halten des Tieres 

in der Luft. Man sieht dann, daB bei jeder beliebigen Lage des Rumpfes 
der Kopf sich unter dem EinfIuB der Labyrintherregungen nach der "NormaI
stellung" hinbewegt und in dieser Stellung verharrt. Dies ist nicht der Fall, 
wenn auBer dem GroBhirn auch die Labyrinthe mitentfernt worden sind. 

Die erhaltene Wirkung der Korperstellreflexe auf den Kopf ist beim groB
hirnlosen, ebenso wie beim normalen Tier nur zu beobachten, wenn der EinfIuB 
der Labyrinthstellreflexe durch Labyrinthexstirpation ausgeschaltet ist. Das 
Iabyrinthlose Tier richtet den Kopf nicht auf, wenn der Rumpf, z. B. in Seiten
Iage, in der Luft gehalten wird. Der Kopf verharrt dann in Seitenlage oder 
hangt infoIge der Schwerkraftwirkung herab. Sowie man aber den Rumpf 
in Seitenlage auf eine UnterIage Iegt, dreht sich der Kopf sofort gegen die 
"NormaIstellung" (Korperstellreflex auf den Kopf). Dieser Stellreflex wird 
durch die Beriihrung des Rumpfes mit der UnterIage ausgelOst. Es ist von der 
asymmetrischen Reizung der sensiblen Rumpfnerven infolge des Gegendruckes 
der UnterIage bedingt. 

Die beiden Gruppen von Reflexen, die Labyrinthstellreflexe und die Korper
stellreflexe auf den Kopf sorgen also dafiir, daB der Kopf jeweils in die Normal
stellung gebracht und erhalten wird. (Beim intakten Tier beteiligen sich am 
Stellen des Kopfes auBerdem die optischen Stellreflexe, die dem groBhirnlosen 
Tier fehlen.) 

Wenn das auf der Seite liegende Tier den Kopf in "Normalstellung" bringt, 
so entsteht eine Drehung des Halses, wodurch Erregungen in den tieferen Hals
teilen ausgelost werden, die zunachst den Vorderkorper und dann hieran an
schlie Bend auch der Hinterkorper in Bauchlage drehen (HaIssteIIreflexe). Die 
Stellung des Korpers ist jedoch nicht ausschlieBlich yom Kopfe abhangig. Wenn 
man das Tier in Seitenlage auf den Boden legt und den Kopf in Seitenlage fest
halt, so dreht sich der Korper auch unter diesen Umstanden in Bauchlage, 
also dem EinfluB der Halsstellreflexe entgegen, die den Korper in Seitenlage fest
zuhalten versuchen. Die wirksamen Reize werden auch hierbei durch die 
asymmetrische Beriihrung des Korpers mit der Unterlage ausgelOst (Korper
steIIreflexe auf den Korper). 

Die Reflexbahnen der Labyrinthstellreflexe und der Korperstellreflexe auf 
den Korper laufen wahrscheinlich iiber die roten Kerne, wahrend die Korper
stellreflexe auf den Kopf zwar nicht iiber die roten Kerne zustande kommen, 
ihre Zentren jedoch auch im ventralen Teil des Mittelhirns im Niveau dieser 
Kerne haben. Die Zentren der Halsstellreflexe, die auch noch beim dezere
brierten Tier auftreten, sind weiter caudalwarts, caudal yom vorderen Ponsteil 
zu suchen. 

Wenn eirt groBhirnloses Tier in Seitenlage gebracht wird, so sieht man, daB 
das Tier sich infolge der Tatigkeit der Stellreflexe zuerst in Bauchlage dreht 
und sich dann in Stehstellung aufrichtet. Die Streckung der Pfoten kommt 
dabei unter dem EinfIuB des Gegendruckes, durch die UnterIage auf die 
Sohlen ausgeiibt, zustande. 

Bei Bauchlage in der Luft halt ein groBhirnIoses Tier, ebenso wie ein intaktes, 
die Pfoten gegen den Rumpf angezogen oder laBt sie in halber Streckstellung 
herabhangen. Bei passiver Bewegung der Pfoten ist dann manchmal wohl 
einiger Widerstand gegen passive Beugung zu fiihlen, der aber zum Tragen des 
Rumpfes keineswegs ausreicht. Werden die Tiere dagegen auf eine Unterlage 
gesetzt, so werden die Pfoten in feste Saulen verwandelt und zeigen einen starken 
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Stiitztonus (Stiitzreaktion). Die Untersuchung dieser Erscheinung ergab, daB 
sowohl die Beriihrung der Sohle mit der Unterlage, als der Druck auf die Sohle 
sich an der Auslosung und am Andauern des Stiitztonus beteiligen. Der EinfluB 
der Sohlenberiihrung ist in besonders ausgepragter Weise bei kleinhirnlosen 

Abb. 7. Die Magnetreaktion. 1 und 2: Kleinhirnloser Hund, mit Kopfkappe, mit (1) und ohne (2) 
Sandsack auf dem Riicken, an Schwanz nnd Kopf in Bauchlage in der Luft gehalten. Das Tier 
hangt mit hohlem Riicken. Die Hals· und Riickenmuskulatur ist schlaff. 3 und 4: Beriihrung der 
Sohlen der Hinterpfoten mit zwei Fingern bedingt Streckung der Hinterpfoten und Anspannung 
der Hals· und Riickenmuskeln. Der Riicken hebt den Sack empor (4). Durch die Anspannung der 

Halsmuskeln stiitzt der Kopf sich aktiv auf die unterstiitzendc Hand. 5 und 6: Dieselben 
Erscheinungen bei cinem anderen kleinhirnloscn Hunde. 

Hunden zu beobachten. Beriihrt man bei einem in Bauchlage in der Luft 
gehaltenen kleinhirnlosen Hund z. B. die Sohle einer der Hinterpfoten, so geht 
diese so£ort in Streckstellung iiber (Magnetreaktion oder exterozeptive Stutz· 
reaktion) , wobei sich Beuge- und Streckmuskeln, Ab- und Adductoren gleich
zeitig anspannen, die Anspannung der Strecker aber im An£ang starker als 
diejenigen der Beuger ist. Durch die gleichzeitige Anspannung von allen Muskeln 
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wird die Pfote gestreckt und kraftig in Streckstellung fixiert. AuBerdem spannen 
sich auch die Rals- und Riickenmuskeln an, wodurch die Wirbelsaule fixiert 
wird und der Riicken Lasten tragen kann ohne stark einzuknicken (Abb .7). 

Der zentrale Mechanismus der Magnetreaktion ist noch ratselhaft. Bei 
kleinhirnlosen Runden tritt die Reaktion, wie bereits erwahnt, besonders stark 
auf, zeigt sich auch bei Riickenlage der Tiere (Abb. 8) und dauert an, solange 
die Fu!3sohlenberiihrung stattfindet. Bei unversehrten Runden in Bauchlage 

Abb. 8. Magnetreaktion der Hinterpfoten. 1. Kleinhirnloser Hund in Riickenlage mit vertikal 
nach oben gerichteter Schnauze. Die Hinterpfoten sind ganz gebeugt. 2. Auf leiseste Beriihrung 
der Sohle maximale Streckung der reohten Hinterpfote. 3. Auf Beriihrung der Sohlen beider Hinter
pfoten Streckung beider Hinterpfoten. 4. Magnetreaktion der rechten Hinterpfote boi cinem anderen 

kleinhirnlosen Runde. 

tritt sie ebenso meistens deutlich auf und bedingt eineandauernde Streckung 
der beriihrten Pfote, dagegen nicht bei Riickenlage. 

Bei groBhirnlosen Tieren hat die FuBsohlenberiihrung keinen deutlichen 
Erfolg. Merkwiirdigerweise wurde aber nach halbseitiger GroBhirnexstirpation 
eine Magnetreaktion nicht nur der Pfoten der Operationsseite, sondern auch 
der gegeniiberliegenden Pfoten beobachtet. ~e.i dezerebrierten Tieren fehlt 
sie vollig (bisher nur akute Versuche), dagegen lost die Beriihrung der Rinter
pfotensohle beim chronis chen spinalen Tier bisweilen eine Streckung der Pfote 
aus, die aber sofort von einer Beugung gefolgt wird (ExtensorstoB von SHER
RINGTON). 

Worauf es beruht, daB die ~agnetreaktion bei groBhirniosen und dezere
brierten Runden fehit und sich bei spinalen Tieren nur eine kurz dauernde 
Streckung, bei unversehrten und kleinhirnlosen Runden dagegen eine Streckung 
au£tritt, die andauert, solange die FuBsohlenberiihrung stattfindet, ist noch 
vollig unerklart. Man ist geneigt anzunehmen, daB fiir das Andauern der 
Streckungeine Mitbeteiligung von iibergeordneten, im GroBhirn oder Rirnstamm 
gelegenen Zentren erforderlich ist. Aber andererseits ist es ganz und gar nicht 
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ausgeschlossen, daB das verschiedene Verhalten auf der abgeanderten Muskeltonus
verteilung, d. h. auf einer veranderten Erregbarkeit der spinalen Zentren nach 
den erwahnten Exstirpationen beruht. Hieriiber konnen nur weitere Unter
suchungen AufschluB geben. Wohl ergibt sich aus der gleichzeitigen Anspannung 
von Hals- und Riickenwirbelsaulenmuskeln, daB die durch Reizung der FuB
sohle ausgelosten Erregungen bis zu den motorischen Zentren des Halsmarks 
fortgeleitet werden. 

Der Gegendruck der Unterlage bedingt beim stehenden Tier eine Dorsal
flexion des Handgelenkes, an der Hinterpfote eine Beugung des FuBgelenkes, 
wobei u. a. die Finger- und Zehenbeuger und die Wadenmuskeln gedehnt werden. 
Durch die Muskeldehnung werden Erregungen ausgelost, die ebenfalls eine 

Abb.9. GroBhirnloser Hund. Beim Legen von einem Sandsack von 1,7 kg auf den Rticken 
knicken die Hinterpfoten bereits ein. 

Streckung der Pfoten mit Fixation in Streckstellung und eine gleichzeitige 
Anspannung von Hals- und Riickenwirbelsaulemuskeln bedingen (propriozeptive 
Stutzreaktion) . 

Wird der Riicken des stehenden Tieres belastet, so werden die genannten 
Muskeln starker gedehnt, demzufolge tritt eine starkere Reflexanspannung von 
allen Extremitatenmuskeln auf und in dieser Weise paBt sich der Stiitztonus 
an die Belastung an. Andieser Anpassung sind ferner reflektorischeAnspannungen, 
ausgelOst durch Dehnung der Knie- und Ellenbogenstrecker, beteiligt. 1m Gegen
satz zu den exterozeptiven sind die propriozeptiven Stiitzreaktionen bei groB
hirnlosen Tieren lebhaft vorhanden. Setzt man die Zehen der gebeugten Hinter
pfote mit den Sohlenballen auf eine Unterlage, dann tritt auch bei groBhirnlosen 
Hunden sofort eine Streckung der statisch beanspruchten Pfote auf und der 
Hinterkorper wird emporgehoben. Auch die iibrigen Pfoten werden, sobald 
sie mit den Sohlen auf einer Unterlage ruhen, in feste Saulen verwandelt, und 
die Fixation in Streckstellung dauert an, solange der Gegendruck der Unterlage 
die Finger- und Zehenbeuger in gedehntem Zustande halt. Die groBhirnlosen 
Tiere konnen dadurch stundenlang stehen. Bei Belastung der Schultern zeigen 
die Vorderpfoten eine ebenso gute Anpassung als bei unversehrten Hunden, 
dagegen knicken die Hinterp£oten bereits bei geringer Belastung des Beckens 
ein (Abb. 9). 

Die Stiitztonusstarke1 der Hinterpfoten ist bei groBhirnlosen Hunden meistens 
deutlich herabgesetzt . Auch GOLTZ war bereits die abnorme Schwache der 
Hinterpfoten seiner grol3hirnlosen Hunde beim Stehen aufgefallen. Dies ist 
desto merkwiirdiger, weil die Hinterpfoten bei Riickenlage des Tieres manchmal 
(jedoch nicht konstant) eine etwas erhohte Neigung zur Streckstellung aufweisen. 

1 Stiitztonusstiirke heiBt: das Maximum der Anpassung an die schwerste Last, welche die 
Pfoten, ohne einzuknicken, tragen konnen. 
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Beilll de~E)re_brierten Tier hat die passive Dorsalflexion der Zehen ebenfalls 
tin~ Anij)[i;~nungyon!111en Muskeln der betreffenden Extremitat zur Folge. 
Jedoch bedingt das Hinstellen des dezerebrierten Tieres in Stehstellung meistens 
keine deutliche Anspannungszunahme. Das Auftreten einer deutlichen Zunahme 
scheint eine ausgiebigere Dorsalflexion der Zehen zu erfordern als durch das 
Rumpfgewicht ausgeli.ist wird. Die Streckeranspannung ist sogar manchmal, 
besonders an den Hinterpfoten, ungenugend zum Tragen des Rumpfes, und 
auch sonst knicken die Pfoten nach einiger Zeit allmahlich immer mehr ein, 
so daB die Stehstellung beim dezerebrierten Tier nur selten langer als 
10 Minuten andauert. 

Noch starkere Storungen der Stutzfunktion zeigt das chronische spinale 
Tier. Setzt man die Zehen der gebeugten Hinterpfote mit den Sohlenballen 
auf eine Unterlage, dann tritt beim spinalen Hund keine Streckung der Hinter
pfoten auf und der Hinterkorpcr wird nicht emporgehoben (Fehlen der Streckung 
auf statische Beanspruchung cler Sohlen). Werden die Hinterpfoten passiv 
gestreckt und in eine zum Stehen erforderliche Stellung gebracht, so knicken sie, 
wenn sich der Hinterkorper auf sie stutzt, stets innerhalb 1 Minute cinl. 

Auch nun fragt sich, ob das Vermogen groBhirnloser Tiere stundenlang zu 
stehen auf einer Mitbeteiligung von Hirnstammzentrcn an die Stutzreaktion beruht. 
Wie wir sahen, wird die Stutzreaktion durch Muskeldehnung ausgelost. Unter
suchungen von LIDDELL und SHERRINGTON haben ergeben, daB Dehnung der 
Kniestrecker sowohl beim Thalamustier als beim dezerebrierten Tier starke 
und langere Zeit andauernde Reflexanspannungen bedingt, die keine deutlichen 
Unterschiede aufweisen. Dagegen ruft die Dehnung der Kniestrecker beim 
spinalen Tier nur eine rasch vorubergehende Anspannung dieser Muskeln hervor. 
Aus dieser Beobachtung darf aber nicht die SchluBfolgerung gezogen werden, 
daB das tonische Andauern auf eine Mitbeteiligung von Hirnstammzentren 
beruht, da LIDDELL und DENNY BROWN (11) beobachtet haben, daB der 
Gastrocnemius und der Soleus bcim spinalen Tier wohl mit andauernden 
Dehnungsreflexen reagieren. Fur das Auftreten von tonischen Dehnungs
reflexen sind also keine dem Ruckenmark ubergeordnete Zentren unbedingt 
erforderlich. 

Wodurch aber das verschicdene Verhalten der Kniestrecker beim spinalen 
und groBhirnlosen Tier verursacht wird und ob das promptere Auftreten und das 
stundenlange Andauern der Stutzreaktion beim Thalamustier nicht doch auf 
einer Mitbeteiligung von Hirnstammzentren beruht, ist, ebenso wie die Ursache 
der hera bgesetzten Stutztonusstarke der Hinterpfoten beim groBhirnlosen Tier, 
noch unaufgeklart. Wahrscheinlich sind aIle diese Erscheinungen von Erregbar
keitsanderungen der betreffenden motorischen Vorderhornzellen des Rucken
markes bedingt. 

Das groBhirnlose Tier kann im Gegensatz zu dem dezerebrierten Tier stehen 
und laufen ohne umzufallen, und es vermag sogar, wennesseitwartsgezogenoder 
gedrangt wird, den Fall zu verhindern. Es kann also unter verschiedenen An
forderungen das Gleichgewicht bewahren und wiederherstellen. An dieser 
Gleichgewichtsreaktion beteiligen sich besonders die drei folgenden Gleich
gewichtsreaktionen: 

1. Die Labyrinthstellreflexe mit anschlieBenden Halsstellreflexen. 
2. Die Stemmbein- oder Schragenreaktionen. 
3. Die Hinkebeinreaktionen. 

1 SHERRINGTON (108) beobachtete bei einigen Hunden, bei denen er das Riickenmark (Th.lO) 
durchtrennt hatte, daB die Hinterpfoten mehrere Wochen oder Monate nach der Durchtren
nung wieder imstande waren, wenn die Tiere passiv hingestellt wurden, den hinteren Teil 
des Rumpfes minuten1ang zu tragen. 
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Die Stemmbeinreaktion wird durch passive Bewegung der statisch bean
spruchten Pfote nach der Mittelstellung zu ausgelost, die Hinkebeinreaktion 
durch eine Bewegung von der Mittelstellung weg. Zieht man einen groBhirnlosen 
Hund in Stehstellung riickwarts, so werden die Pfoten zum Rumpf passiv nach 
vorne bewegt und gehen, je nach der Anfangsstellung, nach der Mittelstellung 
zu oder von dieser Stellung weg. 1m ersten Fall stemmen sich die Pfoten nach 
hinten (Stemmbeinreaktion, Abb. 10), im zweiten werden sie gehoben und nach 
hinten versetzt (Hinkebeinreaktion). Die letzte Reaktion tritt auch auf, wenn 

Abb. 10. Stemrnbeinreaktionen aro(Jhirnloser Runde. 1 und 3: Die Tiere an einer urn die Brust 
befestigten Binde nach hinten gezogen. Durch stemrnen der vier Pfoten nach hinten widersetzt 
sich das Tier dem caudalwarts gerichteten Zug. 2 und 4: Auf passiven Zug nach vorne sternmen 

die Vorderpfoten sich nach vorne. 

das Tier auf einmal so stark gezogen wird, daB die nach hinten gerichtete Pfote 
durch die Mittelstellung hindurch geht. Diese Reaktionen zeigen sich auch, 
wenn man das Tier nur mit einer Pfote auf den Boden setzt und dann den Rumpf 
nach hinten bewegt. 

Beim Ziehen des Tieres nach hinten werden die Nachhintenbeweger von Ober
arm und Oberschenkel gedehnt. Eine maBige Dehnung dieser Muskeln lOst 
die Stemmbein-, eine ausgiebigere Dehnung die Hinkebeinreaktion aus. In 
ahnlicher Weise bedingt der Zug nach vorne Stemmbein- und Hinkebein
reaktionen nach vorne (Abb. 10, Nr. 2 und 4), wahrend bei lateralwarts, Z. B. 
nach rechts ziehen, die Pfoten sich nach rechts stemmen oder gehoben und mehr 
nach rechts wieder auf den Boden gesetzt werden. Beim Ziehen nach vorne 
werden die Nachvornebeweger, beim Zug nach rechts die Abductoren der rechten 
und die Adductoren der linkeri Pfoten passiv gedehnt. Die Dehnung dieser 
Muskeln lost dann die Stemm- und Hinkebeinreaktionen nach vorne bzw. 
nach seitwarts aus. Die gleichen Reaktionen treten auf, wenn das Tier auf 
einer Unterlage steht, die langsam schiefgestellt wird, so daB das Tier infolge 
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der Schwerkraftwirkung nach hinten, vorne oder seitwarts gezogen wird. Die 
Stemmbeinreaktionen bedingen dann eine Anpassung der Pfotenstellung an die 
Stellung der Unterlage. 

An den Vorderpfoten treten die Hinkebeinreaktionen bei groBhirnlosen 
Hunden fast ebenso prompt auf wie bei intakten, dagegen ist ihr Auftreten an 
den Hinterpfoten meistens deutlich verspatet, d. h. die Hinkebeinreaktion tritt 
erst auf, wenn die Hinterpfote abnorm weit von der Mittelstellung steht. Auch 
die Stemmbeinreaktionen zeigen nach der Exstirpation des GroBhirns meistens 
Storungen. Besonders an den Hinterpfoten ist ihr Auftreten meistens deutlich 
verspatet. AuBerdem falIt es stets wieder auf, wie besonders leicht die Pfoten 
groBhirnloser Tiere beim Sichstemmen ausgleiten. 

Diese Storungen der Hinkebein- und Stemmbeinreaktionen beruhen wahr
scheinlich, ebenso wie die herabgesetzte Stutztonusstarke der Hinterpfoten, 
auf abgeanderter Erregbarkeit der betreffenden motorischen Vorderhornzellen 
des Ruckenmarkes infolge des Fehlens der Erregungen, welche diesen ZelIen 
normalerweise aus dem GroBhirn zugehen. 

J?eim dezerebrierten und spinalen Tier fehlen die beiden Reaktionen. Wie 
bereits gesagt, treten diese Reaktionen auf, wenn bei einem stehenden Tier der 
Rumpf passiv bewegt wird. Bei Stehstellung sind die verschiedenen Extremitaten
muskeln, infolge der statischen Beanspruchung, reflektorisch gespannt (Stutz
reaktion). Wird sodann der Rumpf passiv bewegt, so werden bestimmte von 
den bereits gespannten Extremitatenmuskeln gedehnt und diese Dehnung 
bewirkt vermutlich das Auftreten dieser beiden Reaktionen. Beim Nachhinten
bewegen des Rumpfes z. B., wobei sich normalerweise Stemm- und Hinkebein
reaktionen nach hinten zeigen, werden die Strecker des Huft- und die Beuger 
des Kniegelenkes gedehnt, also besonders der M. semitendinosus, def beide 
Funktionen in sich vereinigt. Lost man die Sehne des M. semitendinosus beim 
dezerebrierten Tier und dehnt man den Muskel durch Anhangen von Gewichten, 
so lOst diese Dehnung eine Beuge-Streckbewegung der untersuchten Pfote aus, 
meistens begleitet von einer Streck-Beugebewegung der gegenuberliegenden 
Pfote (81). Diese Beobachtung zeigt, daB die Hinkebeinreaktion im Prinzip 
auch beim dezerebrierten Tier vorhanden ist. Die Dehnung bei passiver Be
wegung des Rumpfes genugt beim dezerebrierten' Tier wahrscheinlich nicht zur 
Auslosung der Hinkebeinreaktion der steifen Pfoten. 

1m Wesen sind wahrscheinlich die Stemmbein- als auch die Hinkebein
reaktion spinale Reflexe. Ob sich beim intakten Tier auch Hirnstammzentren 
an der Auslosung beteiligen und ob die erwahnten Storungen, welche sich beim 
groBhirnlosen und dezerebrierten Tier zeigen, auf dem Fehlen dieser Mitbeteili
gung beruhen, ist noch nicht sichergestellt. Wie bereits gesagt, ist es mehr 
wahrscheinlich, daB diese Storungen verursacht sind durch eine abgeanderte 
Erregbarkeit der Vorderhornzellen infolge des Fehlens von jeder Erregung 
aus den exstirpierten Gehirnteilen. 

Das groBhirnlose Tier korrigiert prompt abnorme PfotenstelIupgen. An 
der Korrektion abnormer Pfotenstellungen sind normalerweise sowohl extero
zeptive wie propriozeptive Reize beteiligt. An der Korrektion, z. B. der FuB
ruckenstellung, beteiligen sich beim intakten Tier erstens exterozeptive Er
regungen, ausgelost durch die Beruhrung des FuBruckens mit der Unterlage, 
und zweitens propriozeptive Erregungen, ausgehend von den bei der abnormen 
Stellung gedehnten Zehenstreckern. Die Korrektionsbewegungen, ausgelOst 
durch exterozeptive Beruhrungsreize, sind bedingte GroBhirnreaktionen, welche 
dem groBhirnlosen Tier fehlen. Bei groBhirnlosen Tieren kommen daher die 
Korrektionsbewegungen ausschlieBlich unter dem EinfluB von propriozeptiven 
Erregungen zustande. Es sind bei ihnen also reine Dehnungsreflexe. 
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Bei dezerebrierten Tieren fehlt die Korrektion abnormer PfotensteHungen 
vollig. Wahrscheinlich ist die von der abnormen SteHung bedingte Muskel
dehnung wiederum ungeniigend stark, um die Streckstarre aufzuheben und eine 
korrigierende Beugebewegung hervorzurufen. Auch die Schunkel-, Aufzieh
(Abb. 11) und Aufstemmreaktionen, die wahrscheinlich in der Hauptsache 
ebenfaHs auf Dehnungsreflexen beruhen, sind bei groI3hirnlosen Tieren vorhanden, 
fehlen dagegen wiederum den dezerebrierten Tieren. 

Das groI3hirnlose Tier kann sich also aus Seitenlage in StehsteHung auf
richten, sein Gleichgewicht bewahren, die PfotensteHung an die SteHung der 
Unterlage anpassen und abnorme Pfotenstellungen korrigieren. 

1 2 
Abb.l1. Aufziehreaktion. Gro1lhirnloser Hund; 1: Das Tier wird an den Vorderpfoten empor
gezog'en. 2: Sabald die Hinterpfoten den Boden verlassen, \Vird dcr Rumpf durch Beugung der 

Vorderpfoten emporgezogen. 

Es kann aber nicht, wie ein intakter Hund, sich aus Stehstellung auf den 
Boden in Bauchlage oder Seitenlage hinlegen. Ein groI3hirnloser Hund lauft 
bis er ganz erschopft ist, fiingt dann zu wackeln und auszugleiten an, fiilIt 
schlieI3lich um und bleibt liegen, meistens nachdem er einige Male vergebens 
den Versuch gemacht hat, sich aufzurichten. Nach der Fiitterung wird das 
groI3hirnlose Tier "schlafrig" und wenig erregbar. Es gahnt wiederholt, fiingt 
wiederum zu wackeln an und klappt schlieI3lich zusammen. Unter diesen 
Umstanden werden also die Stellreflexe, Stiitzreaktionen und Gleichgewichts
reaktionen gehemmt. Das groI3hirnlose Tier kann aber diese Reaktionen nicht 
unter dem EinfluI3 von optischen und anderen Impulsen hemmen, wie z. B. 
ein intakter Hund dazu bei Naherung eines geheizten Of ens imstande ist. 
Diese Hemmung ist ein bedingter GroI3hirnprozeI3. 

Das groI3hirnlose Tier zeigt eine Anzahl Labyrinthreflexe, die dem dezere
brierten Tier fehlen: 

1. Die Labyrinthstellreflexe; 2. die vertikalen Augendrehreaktionen mit 
Nystagmus und Nachnystagmus; 3. die rotatorischen Augendrehreaktionen mit 
Nystagmus und Nachnystagmus; 4. die Extremitatenreaktionen, ausgelost durch 
Drehung der Labyrinthe um die bitemporale und fronto-occipitale Achse. 

An den Labyrinthstellre£lexen sind wahrscheinlich die roten Kerne, an den 
vertikalen und rotatorischen Augendrehreaktionen die Oculomotorius- und 
Trochleariskerne beteiligt. Ob an den Extremitatenreaktionen, auI3er den 
Octavuskernen, noch andere Hirnstammzentren beteiligt sind, ist noch unauf
geklart. Durch die erhaltene Tatigkeit der Labyrinthreflexe dreht eine groI3-
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hirnlose Katze, wenn man sie in Riickenlage herunterfallen laBt, sich in der 
Luft um und landet, so wie eine normale Katze, auf allen Vieren. 

Rinteniiberdrehung um die bitemporale Achse lOst, infolge der Labyrinth. 
erregung, beim stehenden Tier eine Bewegung nach hinten und Stiitztonus. 
zunahme an allen vier Pfoten aus, die sich kraftig nach hinten stemmen und 
den Rumpf nach vorne drangen. Die Vorniiberdrehung bedingt eine Bewegung 
der vier Pfoten nach vorne, begleitet von einer Stiitztonusabnahme, so daB 
der Rumpf in caudalwartssche Richtung gedrangt wird und sich die UnterIage 
nahert, bisweilen sogar in Bauchlage iibergeht. Die Drehung um die fronto· 
occipitale Achse, von vorne gesehen in der Richtung des Uhrzeigers, bedingt 
eine Stiitztonuszunahme und Abduktion der linken Pfoten, die sich nach aus· 
warts stemmen, gepaart an einer Stiitztonusabnahme, Beugung und Adduktion 
der rechten Pfoten. Das Aufhoren der Drehung und das Drehen in entgegen. 
gesetzter Richtung bedingt Streckung und Abduktion der rechten, Beugung 
und Adduktion der linken statisch beanspruchten Pfoten. 

Die Reaktionen treten auch auf beim Stehen der Tiere auf einer UnterIage, 
die schnell schrag gestellt wird. Wird z. B. das Kopfende der Unterlage schnell 
gehoben, so werden die Labyrinthe um die bitemporale Achse hinteniiber gedreht 
und in Ubereinstimmung damit werden die Pfoten kraftig gestreckt und riick· 
warts gestemmt, wahrend labyrinthlose Tiere, bei denen diese Reaktionen fehlen, 
unter gleichen Umstanden hinteniiber purzeln. Bei Rebung des Schwanzendes 
werden die Labyrinthe passiv vorniibergedreht und demzufolge stemmen die vier 
Pfoten sich nach vorne und gehen zu gleicher Zeit in Beugung iiber, wodurch 
das Gleichgewicht erhalten bleibt und die Tiere nicht, wie nach der doppel. 
seitigen Labyrinthektomie, vorniiberstiirzen. Bei Rebung z. B. an der rechten 
Seite werden, infolge der passiven Drehung der Labyrinthe um die fronto·occi· 
pitale Achse die linken Pfoten kriiftig lateralwarts gestemmt, wahrend die 
rechten sich beugen und in Adduktion iibergehen, wodurch ein seitwarts Umfallen, 
wie bei labyrinthlosen Tieren, vorgebeugt wird. 

Die labyrintharen Extremitatenreaktionen, ausgelOst durch Labyrinth. 
drehung, die also unter Umstanden 1 eine Anpassung der Pfotenstellung an der 
Stellung der UnterIage bedingen und damit eine Storung des Gleichgewichts 
verhindern, sind bei groBhirnlosen Runden deutlich vorhanden, treten aber, 
wahrscheinlich infolge des geringeren Stiitztonus, an den Rinterpfoten weniger 
prompt auf als bei intakten und kleinhirnlosen Runden. 

Auch die Reizung des Nervus acusticus durch Gerausche lOst beim groB. 
hirnlosen Tier noch bestimmte Reaktionen aus. Auf bestimmte Gerausche wird 
zuweilen mit Ohrenspitzen und Rebung des Kopfes, manchmal auch mit 
Extremitatenbewegungen reagiert. Merkwiirdig ist, daB groBhirnlose Runde 
besonders auf das typische scharfe Gerausch reagieren, mit dem man Runde 
gewohnlich anruft und das ausgelOst wird, indem man Luft durch aufeinander· 
geklemmte Lippen ansaugt, wah rend GOLTZ (33) bei ihnen noch Reaktionen 
(Erwachen) beobachtet hat auf den "fiirchterlichen Ton eines Instrumentes, 
welches den Radfahrern empfohlen ist, um harmlose ihnen in den Weg 
kommende Wanderer zu warnen". GroBhirnlose Katzen reagieren besonders 
auf das Gerausch, das entsteht, wenn man mit der Schuhsohle auf einem 
steinernen FuBboden hin· und herreibt. Auf Anruf kommt aber das groBhirnlose 
Tier nicht zugelaufen, ebensowenig fahrt es auf Anschnauzen zusammen. 

1 Bei schnellem Schragstellen der Unterlage kommt die Anpassung der Pfotenstellung 
an der Stellung der Unterlage durch die labyrintharen Extremitatenreaktionen zustande, 
bei langsamer Schragstellung dagegen durch Reaktionen (Stemmbein· und Hinkebein· 
reaktionen), ausgeliist durch, von der Schwerkraftswirkung bedingte, Muskeldehnung. 
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Von den optischen Reizen bedingt nur das Einfallen von hellem Licht auf 
die Augen Reaktionen: Pupillenverengerung und Blinzeln, also Reaktionen, an 
denen auBer den optischen Zentren die vorderen Vierhocker, die Oculomotorius
und Facialiskerne beteiligt sind. Dagegen losen Drohbewegungen vor den Augen 
kein Blinzeln mehr aus. Auch reagiert es nicht auf das Zeigen von Futter, auf 
die Naherung von Feinden usw. Nahert man das in der Luft gehaltene Tier 
einem Tische, so setzt es die Vorderpfoten nicht auf den Tisch (Fehlen der optischen 

Abb.12. Grollhirnloser Hund. 1. An der rechten Ohrmuschel ist eine Pinzette befestigt; das Tier 
zeigt Kopfwendung und Kreisbewegungen nach links. 2. Die Pinzette ist an der Haut der rechten 
Franke befestigt; das Tier zeigt jetzt Kopfwendung nach rechts und weicht beirn Laufen nach rechts abo 
3 und 4. Beirn Anhii.ngen der Pinzette an die linke Seite treten die entgegengesetzten Reaktionen 
auf, d. h. beirn Hangen an die linke Ohrmuschel Kopfwendung und Kreisbewegungen nach rechts (3), 

beirn Anhangen an die linke Flanke Kopfwendung und Kreisbewegungen nach links (4). 

Aufsetzreaktionen), wahrend nach halbseitiger GroGhirnexstirpation unter 
gleichen Umstanden nur die Vorderpfote der Operationsseite auf den Tisch 
gestellt werden. 

(Nach Exstirpation der rechten GroBhirnhalfte wird die rechte Vorderpfote nur auf 
den Tisch gestellt, wenn der Kopf von vorne oder mit der rechten Seite, dagegen nicht, 
wenn er mit der linken Seite dem Tisch genahert wird.) 

AuBerdem fehlen dem groBhirnlosen Saugetier die optischen Stellreflexe, 
wie sich nach doppelseitiger Labyrinthektomie zeigt. 

Kitzeln der Nasenschleimhaut bedingt Niesen. Ins Maul gestecktes Futter 
wird gekaut und hinuntergeschluckt, harte und trockene Stuckchen altes Brot aber 
herausgeworfen, auch wenn man diese mit gehacktem Fleisch gemischt gibt. 

Bei den meisten groBhirnlosen Tieren muG das Futter ins Maul gesteckt 
werden, einige fangen aber zu lecken und essen an, sobald die Schnauze mit 
flussigem oder festem Futter in Beruhrung gebracht wird. 
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Passives Of£nen des Maules lOst oft Gahnen aus. Die Tiere gahnen auch 
manchmal spontan, besonders wenn sie aus dem Schlafe geweckt werden. 
Die Tiere zeigen abwechselnd Perioden von Wachsein und Schlafen. In einem 
stark geheizten Zimmer sind sie viel schliifriger als in einem kalten. Vor dem 
Essen sind sie unruhig, nach dem Essen schlafrig. Gibt man dem groBhirn
los en Hund den ganzen Tag kein Futter, so wird er immer unruhiger und 
fangt schlieBlich manchmal an zu heulen, wie ein Hund, der in der Nacht 
vor der verschlossenen Haustiir steht. 

Die Reizung der Korperoberflache lOst manche erwahnungswerte Erschei
nungen aus. Beriihrung der Cornea oder der Augenumgebung bedingt Blinzeln 
der Augenlider. Benetzt man die Nase des groBhirnlosen Hundes, so wird diese 

I 2 
----------~----~~ 

Abb. 13. GroLlhirnloser Hund. 1. Anfasseu der Schnauze bewirkt Heben des Kopfes und Nach
vornstemmen der vier Pfoten. 2. Beim Anfassen der Ohren stemmt das Tier auch ohne Zug die 
Pfoten nach vorn und bewegt den Kopf ventral. 3 und 4. Bei Anfassen des Schwanzes versucht 

sich das Tier durch Nachhintenstemmen der Pfoten und Vorwartslaufen zu befreien. 

sofort abgeleckt. Auch wenn die Schnauze der Tiere mit einer kalten Glasscheibe 
in Beriihrung kommt, so fangen sie manchmal zu lecken an. Bisweilen wurde 
auch beobachtet, daB ein groBhirnloses Tier sich Rumpf und Pfoten sauber leckte. 

Bespritzen der Kopfhaut mit Wasser bedingt Kopfschiitteln. Wird das 
Tier ganz benetzt, so macht es genau wie ein intakter Hund Schiittelbewegungen 
des ganzen Rumpfes, ebenso wird eine Pfote, die in Wasser tritt, in typischer 
Weise gehoben und geschiittelt. 

Wird eine Klemme an das rechte Ohr gehangt, so zeigt das Tier Kopfwendung 
und Kreisbewegungen nach links. Dies ist auch der Fall, wenn die Klemme an 
der rechten Kopfseite oder am vorderen Teil der rechten Halsseite befestigt 
wird, dagegen treten, wenn man die Klemme gleichfalls an der rechten Seite, 
jedoch an dem hinteren Teil des Halses oder an die Haut des Rump£es hangt, 
Kopfwendung und Kreisbewegungen nach rechts auf (Abb.12). 

Die Umschlagstelle befindet sich dabei ungefahr in der Mitte der Halslange. 
Hangt die Pinzette an der linken Seite, so treten die entgegengesetzten Erschei
nungen auf. Befestigt man je eine Klemme an beiden Ohren oder werden beide 
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Ohren mit den Handen angefaBt, so bewegt der Kopf sich ventralwarts, wahrend 
sich die vier Pfoten nach vorne stemmen und das Tier riickwarts zu laufen an
fangt. Nachvornestemmen der Pfoten und Riickwartslaufen treten ebenfalls 
auf, wenn die Schnauze mit einer Hand angefaBt wird (Abb. 13, Nr. 1 und 2), 
und auch beim Hangen einer Pinzette an der Haut der vorderen Brustseite. 
Dagegen stemmen die vier Pfoten sich sofort nach hinten und das Tier fangt 
an vorwarts zu lau£en, wenn man die Klemme an dem Schwanz befestigt 
oder der Schwanz mit einer Hand angefaBt wird (Abb. 13, Nr. 3 und 4). In 
gleicher Weise bedingt anfassen und kneifen einer Hautfalte z. B. der rechten 
Rumpfseite ein Sichstemmen der rechten Pfoten nach auswarts. 

Wir haben bereits gesehen, daB Nachhintenziehen bei groBhirnlosen Tieren 
Stemmbeinreaktionen nach hinten, Nachvornziehen ein Stemmen der Pfoten 
nach vorne bedingt. Diese, durch Muskeldehnung ausgelsten Reaktionen zeigen 
sich aber nur, wenn der Zug am Rumpf angreift. Greift die ziehende Kraft 
am Schwanze an, so treten immer Stemmbeinreaktionen nach hinten auf, 
sowohl wenn man das Tier am Schwanze nach vorne als auch nach hinten zieht. 
Umgekehrt lOst sowohl Vorwartsziehen als auch Riickwartsdrangen an del' mit 
einer Hand angefaBten Schnauze stets ein Stemmen der vier Pfoten nach 
vorn und Riickwartslaufen aus, und es gelingt nicht, durch Riickwartsdrangen 
an del' mit einer Hand ange£aBten Schnauze ein Stemmen der Pfoten nach 
hinten auszulosen. Die Stemmbeinreaktionen, ausgelst infolge Muskeldehnung, 
konnen also durch Erregungen, ausgehend von del' Korperoberflache, um
geandert werden. 

Wird an die FuBhaut einer Pfote eine Klemme angebracht, so wird diese 
Pfote angezogen und das Tier lauft auf den drei iibrigen Pfoten; das gleiche 
ist del' Fall, wenn die Sohle einer Pfote wundgelaufen ist. Auf Befestigung del' 
Klemme an del' Haut unterhalb des Schambeines hebt sich bisweilen der 
Hinterkorper vom Boden auf, sodaB das Tier nur auf den Vorderpfoten steht, 
wahrend beim Befestigen del' Klemme an der Haut oberhalb des Beckens, die 
Hinterpfoten einknicken und der Hinterkorper sich niedersetzt. AuBel' diesen 
Stellungsanderungen lOst das Befestigen del' Klemme an verschiedenen Haut
stellen noch andere Reaktionen aus. So reagieren die Tiere bisweilen mit 
SchmerzauBerungen darauf, ahnlich wie auf Kneifen del' Haut. Die an die 
Ohrmuschel angehangte Klemme bedingt oft ein Kopfschiitteln, als ob das 
Tier die Klemme abschleudern will. Auf Befestigung der Klemme an del' Haut 
del' Flanke zeigt das Tier manchmal nicbt nur die beschriebene Kopfwendung, 
sondern beiBt es auch, wobei die Schnauze wohl bisweilen die Klemme beriihrt, 
diese jedoch nicht ins Maul genommen und abgerissen wird wie bei unver
sehrten Hunden. Wenn die Klemme an bestimmten Stellen der Brusthaut hangt, 
hebt das Tier manchmal die gleichseitige Hinterp£ote und fiihrt mit dieser 
Bewegungen aus, als ob es die Klemme abstreichen wolle (Kratzbewegungen), 
was aber nicht gelingt. 

Halt man die Tiere, wiihrend des Laufens, mit einer Hand an der Ober
seite der Schnauze auf, so beugen sie den Kopf ventralwarts und kriechen unter 
del' Hand durch. Beim Zuriickhalten mit einer Hand an der Unterseite del' 
Schnauze wird der Kopf gehoben und erhebt sich das Tier auf die Hinter
pfoten. Auch wenn es beim Laufen in eine Ecke des Zimmers gerat und 
weder nach vorn noch nach rechts ausweichen kann, erhebt es sich auf die 
Hinterpfoten, £angt dann an alternierend mit den Vorderp£oten an del' Wand 
zu kratzen, genau wie ein intakter Hund, del' vor einer verschlossenen Till 
steht, hebt dabei abwechselnd die linke und rechte Hinterp£ote und brummt 
und knUITt als ob er wiitend sei. Beriihren die Tiere beim Laufen mit der rechten 
Kopfseite die Zimmerwand, so weichen sie nach links aus, auf Beriihrung der 
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Dorsalseite der Schnauze mit der Wand versuchen sie weiter zu laufen und 
drangen gegen die Wand, wahrend kraftiges AnstoBen der Schnauze gegen die 
Wand die Tiere veranlaBt, eine Strecke riickwarts zu laufen. 

Bei groBhirnlosen Hunden in Riickenlage bedingt der Gegendruck der 
Unterlage, genau wie bei intakten Tieren, ein Nachlassen des Stiitztonus und ein 
Anziehen der Pfoten in 
Beugestellung. Ein gleiches 
Nachlassen des Stiitztonus 
an allen vier Pfoten zeigt 
sich beim stehenden Tier 
auf Anfassen einer groBen 
Falte der Riickenhaut, wah
rend beim Anfassen einer 
Hautfalte oberhalb des 
Beckens nur die Hinter
pfoten einknicken und die 
Tiere sich in Hockstellung 
setzen, beim Anfassen einer 
Hautfalte oberhalb der 
Schultern nur die Vorder
pfoten zusammenklappen. 
Mer kwiirdigerweise bedingt 
ein Streicheln der Riicken
haut gegen die Richtung der 
Haare gerade umgekehrt fast 
stets eine besonders aus
giebige Streckung von allen 
vier Pfoten, Streicheln der 
Haut oberhalb des Beckens 
nur eine solche der Hinter
pfoten. Diese Streckreaktion 
ist bei groBhirnlosenKatzen, 
manchmalauch beiintakten, 
besondersausgepragt (SHER
RINGTON). 

Bei Seitenlage bedingt 
der Gegendruck der Unter
lage e benfalls ein N ach
lassen des Stiitztonus, be
sonders del' unterliegenden 
Pfoten (bei rechter Seiten
lage also del' rechten Pfoten) ; 
auBerdem lOst er eine 
Drehung des Rumpfes in 

I 

Abb. 14. Zwei grollhirnIose Runde. Auf Beriihrung der Unter
seite der Schnauze (1) oder der VentraIseite des Rumpfes 
(2 und 3) mit einer Unteriage werden die Pfoten nicht auf die 

U nterIage gesetzt (FehIen der exterozeptiV"en 
Aufsetzreaktionen). 

Bauchlage aus (Korperstellreflexe auf den Korper). Die Beugung del' unten
liegenden Pfoten kann dann als eine Komponente der Korperstellreflexe auf
gefaBt werden, da eine Drehung des Rumpfes in Bauchlage ohne diese voran
gehende Beugung nicht moglich ist. 

Wie wir bereits gesehen haben, lOst Beriihrung der FuBsohle beim groBhirn
losen Hund keine oder fast keine Streckung der beriihrten Pfote aus. Die Magnet
reaktion fehlt odeI' ist stark herabgesetzt. Dagegen lost Beriihrung del' Sohlen 
bei groBhirnlosen Katzen und Affen wohl den Greifreflex aus. 
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Auf Beruhrung des FuBruckens oder der Unterseite der Schnauze mit einer 
Unterlage werden die Vorderpfoten nicht auf die Unterlage gesetzt. Bei groB
hirnlosen Tieren fehlen also die Aufsetzreaktionen auf Beruhrungsreize, die 
sowie die Korrektionsbewegungen auf exterozeptive Erregungen, beim intakten 
Tier uber das GroBhirn zustande kommen und bedingte Re£lexe darstellen. 

N ach halbseitiger GroBhirnexstirpation losen nur Erregungen von der Korper
oberflache der nichtoperierten Seite Aufsetzreaktionen und Korrektionsbewe
gungen aus und reagieren nur die der Exstirpation gegenuberliegenden Pfoten. 

Aufsetzreaktionen nach Exstirpation der rechten GroJ3hirnhalfte. 

Auf Reize von der: 
rechten Korperhalfte 
linken Korperhalfte . 

Auf optische Reize im: 
rechten Gesichtsfelde. . 
linken Gesichtsfelde . . 

Rechte Pfoten! Linke Pfoten 

+ 

+ 

Schmerzreize lOsen, auBer motorischen Reaktionen, pseudoaffektive Re£lexe 
aus; wutendes und schmerzhaftes Winseln, Brummen, Knurren, Bellen, Schreien, 
Heulen usw. Verschiedene Autoren, unter anderen GOLTZ (82), DUSSER DE 
BARENNE (2) behaupten, daB groBhirnlose Tiere nur negative AffektauBerungen 
zeigen. Eine der von mir beobachteten groBhirnlosen Katzen fing aber auf 
sanftes Bestreichen der Haut sofort zu schnurren an, wahrend einige groB
hirnlose Hunde auf Bestreichen der Haut Schwanzwedeln zeigten. 

Wie wir gesehen haben, bedingt ein Anfassen des Schwanzes ein Nach
hintenstemmen der Pfoten und Vorwartslaufen. Fahrt man fort, den Schwanz 
fest zu halten, so fangt das Tier an immer schneller und schneller zu laufen, um 
schlieBlich in Galopp uberzugehen. Wird das Vorwartslaufen durch Ziehen am 
Schwanz verhindert, so fangt das Tier ebenfalls an zu springen oder zu gallop
pieren und brummt und winselt dann dabei wie ein wlitender Hund. Dies 
ist im noch viel starkerem MaBe der Fall, wenn zu gleicher Zeit in den Schwanz 
gekniffen wird, wahrend die Tiere auf Loslassen des Schwanzes oft schwanz
wedelnd, gleichsam erfreut, fortlaufen. 

Bisweilen tritt auf Loslassen des Schwanzes zuerst ein Riickwartslaufen auf. Warum 
die Tiere bald vorwarts, bald riickwarts laufen, konnte nicht ermittelt werden. 

Wie aus diesen Beobachtungen ersichtlich, werden bei groBhirnlosen Tieren 
durch exterozeptive Erregungen, je nach der Art (Temperatur-, Beruhrungs-, 
Schmerz- und Druckreize), nach der Starke, nach der Dauer und nach der 
Angriffsstelle dieser Reize sehr verschiedene Haltungen, motorische Reaktionen 
und pseudoaffektive Reflexe ausgelost. Ferner lehren die Beobachtungen, daB 
groBhirnlose Tiere mit Hilfe von Labyrintherregungen, von Erregungen aus den 
Muskeln und inneren Organen und von Reizen der Korperoberflache nicht nur 
stehen konnen, sondern auch aus jeder beliebigen Lage sich in Normalstellung 
aufrichten konnen, imstande sind ihr Gleichgewicht unter verschiedene An
forderungen zu bewahren und die Stellung der Pfoten an die Stellung der 
Unterlage anzupassen, sogar wenn die Reize in erforderlicher Weise und an 
erforderlicher Stelle ausgeubt werden, jede, auch noch so komplizierte Handlung 
ausfUhren konnen und daB mit Hilfe dieser Reize jede Haltung (Stehstellung, 
Stehen auf den Hinterpfoten, Stehen auf den Vorderpfoten, Hockstellung, 
Bauchlage usw.) hervorgerufen werden kann. Jedoch reagiert das groBhirnlose 
Tier auf manche Reize in anderer Weise als das unversehrte Tier, wahrend auch 
mehrere Reaktionen deutlich Storungen aufweisen. 
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Das grofJhirnlose Siiugetier unterscheidet sich vom unversehrten erstens dadurch, 
dafJ bei ersteren ejrt,e_gering/}!e Anzahl von lJeizen wirksam ~st. Da bei der 
Exstirpation des GroBhirns die Riechnerven durchschnitten werden, sind aIle 
olfactorischen Reize unwirksam. Von den optischen Reizen bedingt nur das 
Einfallen von hellem Licht auf die Augen Reaktionen (Pupillenverengerung und 
Blinzeln). Neuerdings hat TER BRAAK gezeigt, daB !m Gesichtsfelde bewegte 
Kontraste auch bf:li. groBhirnlosen Tieren optischen Nystagmus auszulOsen 
vermogen. Wie SCHRADER (101) und VISSER (119) beobachtet haben, zeigen 
groBhirnlose Tauben noch eine Anzahl anderer optischer Reaktionen. 

Ebenso von denakustischenReizen losen nur einzelne deutlich wahrnehmbare 
Reaktionen aus (SHERRINGTON und FORBES, 109). 

Ein zweiter Unterschied ist, dafJ bei den grofJhirnlosen Tieren die bedingten 
Rejlexe, ausgelost durch Reize von der Korperoberjliiche, durch Gesicht8- GehOr- und 
Geruchsimpulse, jehlen. Auf einen bestimmten Reiz, wie z. B. auf Anfassen des 
Schwanzes, reagiert das intakte Tier bald wie das groBhirnlose, also mit Nach
hintenstemmen der vier Pfoten und Vorwartslaufen, bald ganz anders, z. B. 
mit Wenden des Kopfes und Lecken oder BeiBen der den Schwanz anfassenden 
Hand.tDie subcorticalen Reaktionen, welche die groBhirnlosen Tiere zeigen, 
werde~ also bei den intakten oft gehemmt und durch bedingte GroBhirnreflexe 
ersetzt. 

Von den bedingten GroBhirnreaktionen, welche bei intakten Tieren stets 
auszulosen sind, dagegen dem groBhirnlosen Tier stets fehlen, seien hier nur der 
Blinzelreflex auf Drohbewegungen, die optischen und exterozeptiven Aufsetz
reaktionen, die exterozeptiven Korrektionsbewegungen und die MUNKschen 
Beriihrungsreflexe erwahnt. 

Ein dritter Unterschied besteht darin, dafJ beim grofJhirnlosen Tier auch be
stimmte subcorticale Reaktionen StOrungen ,aujweisen: die MagI!etr!JJ!,ktion (extero
zeptive Siiitzreaktion) ist abgeschwacht oder fehlt, die i?tiitztonusstarke der 
IfuJ.terpfoten ist herabgesetzt, was auf eine Storung der propriozeptiven Stiitz
reaktion hinweist, die Hinkebeinrea,ktionenund manchmal auch die proprio
zeptiven Korrektionsbewegungen treten\verspatet, d. h. erst bei abnorm starker 
SteHungsanderung, auf, was ebenfalls auf efne Storung der Dehnungsreaktionen 
deutet. 

Die GroBhirnexstirpation bedingt also zwei Gruppen von Erscheinungen; 
erstens Erscheinungen, welche auf dem Ausfall der GroBhirnreaktionen, und 
zweitens Erscheinungen, welche auf Storungen von subcorticalen Reaktionen 
beruhen. Wie bereits betont, beweisen diese Storungen, welche nicht stets 
gleich stark ausgepragt sind und die sich beim langere-Zeit-im-Leben-bleiben 
mehr oder weniger zuriickbilden, keineswegs, daB das GroBhirn normalerweise 
an der Auslosung dieser Reaktionen beteiligt ist. 

Das groBhirnlose Tier unterscheidet sich yom dezerebrierten Tier: 
1. durch eine ganz andere Muskeltonusverteilung. 
Wahrend das dezerebrierte Tier in den Perioden der manifesten Starre eine iibertriebene 

Streckstellung der Pfoten und eine Steifheit von Nacken und Riicken aufweist, und diese 
¥uskelaIlspanIl,ungen sowohl beiStehsteIlung wie bei Riicken- und Seitenlage andauern, 
zeigt das groBhirnlose Tier eine Muskeltonusverteilung, die je nach den Umstanden eine ganz 
verschiedene ist und vielmehr derjenigen der intakten Tiere ahnelt. (Die meist ausgepragte 
Starung der Muskeltonusverteilung ist die herabgesetzte Sttitztonusstarke der Hinter
pfoten.) 

2. durch das verschiedene Verhalten der Gleichgewichtsregulation und der 
Reaktionen, die eine Anpassung der PfotensteHung an die SteHung der Unterlage 
bedingen. 

Wahrend die Schunkel-, Hinkebein-, Stemmbein-, Aufzieh- und Aufstemmreaktionen 
und ebenso die Extremitatenreaktionen infolgeJ..abyrinthdrehung um die bitemporale und 
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fronto-occipitale Achse geim dezerebrierten Tier nicht auszu16sen sind, treten diese beim 
groBhirnlosen Tier in mehr oder weniger normaler Weise auf. 

3. durch das verschiedene Verhalten beim "Stehen". 
Wahrend beim groBhirnlosen Tier der Stiitztonus von der Sohlenberiihrung und von den 

durch die Unterlage ausgeiibten Gegendruck bedingt wird und die statisch lleanspruchten 
Pfoten den Rumpf stundenlang tragen kiinnen, ruft beim dezerebrierten Tier das passive 
Hinstellen auf ihre Pfoten meistens nur eine geringe Strecktonuszunahme hervor, und die 
Extremitaten knicken, durch das allmahliche Geringerwerden des Strecktonus, stets nach 
einiger Zeit, meistens innerhalb 10 Minuten, ein. 

4. durch das verschiedene Verhalten bei Riickenlage. 
Wahrend bei groBhirnlosen Tieren die Riickenlage einen hemmenden EinfluB ausiibt, 

so daB unter anderem die statische Beanspruchung der gebeugt gehaltenen Pfoten fast 
keinen Stiitztonus hervorruft, sind bei den dezerebrierten Tieren in Riickenlage die Extremi
taten, unter dem EinfluB der toniSChen Labyrinthreflexe, besonders steif und gestreckt, 
und nimmt die Streckstarre beim Ausiiben von Druck auf die FuBsohlen deutlich in Starke zu. 

5. durch das verschiedene Verhalten der Stellfunktion. 
Die Wirkung der Labyrinthstellreflexe, der Kiirperstellreflexe auf den Kopf und der 

Kiirperstellreflexe auf den Kiirper ist beim groBhirnlosen Tier erhalten, beim dezerebrierten 
Tier aufgehoben. Das groBhirnlose Tier vermag sich daher aus jeder beliebigen Lage in 
Bauchlage umzudrehen, wahrend ~as dezerebrierte Tier in Seitenlage verharrt. 

6. durch das verschiedene Verhalten der tonischen Hals- und Labyrinth
reflexe. 

~.eim dezerebrierten Tier zeigen sich diese Reflexe manchmal in besonders ausgepragter, 
ungehemmter Weise, wahrend ihr EinfluB bei groBhirnlosen Tieren meistens nur angedeutet 
und unter ganz bestimmten Umstanden zu beobachten ist. 

7. durch das verschiedene Verhalten der labyrintharen vertikalen und rota
torischen Augenreaktionen. 

Diese sind beim groBhirnlosen Tier wohl, ~eim dezerebrierten dagegen nicht auszuliisen. 
Das Vorhandensein von bestimmten Reaktionen beim groBhirnlosen Tier, 

die dem dezerebrierten Tier fehlen, wie die Labyrinth- und Korperstellreflexe, 
die rotatorischen und vertikalen Augenreaktionen, beruht auf einer Mitbeteili
gung an diesen Reaktionen von Mittelhirnzentren, wie die roten Kerne, die 
Oculomotorius- und Trochleariskerne, die bei der Dezerebration entfernt werden. 

Worauf es beruht, daB auch andere Reaktionen, wie z. B. die Schunkel-, 
Stemmbein-, Hinkebein-, Aufziehreaktionen usw., die im Wesen wahrscheinlich 
spinale Reaktionen sind, beim groBhirnlosen Tier wohl, beim dezerebrierten Tier 
dagegen nicht auf normale Weise auszulosen sind, ist noch nicht vollig auf
geklart. Es ist nicht ausgeschlossen, daB normalerweiseauch an diesen 
Reaktionen Mittelhirnzentren, die Sehhiigel oder die Stammganglien mit
beteiligt sind. Am wahrscheinlichsten ist aber, daB das Ausbleiben dieser Reak
tionen beim dezerebrierten Tier auf der abgeanderten Erregbarkeit der spinalen 
motorischen Zentren beruht (GIRNDT, 31, HOOGERWERF, 81). 

Mesencephalon. Das Mittelhirn bedingt die Stellfunktion der groBhirnlosen 
Tiere. Wie bereits erwahnt, kommen die LabyrinthsteUreflexe und die Korper
steUre£lexe auf den Korper wahrscheinlich iiber die roten Kerne zustande, 
wahrend an den Korperstellreflexen auf den Kopf Zentren sich beteiligen, die 
ebenfalls in den ventralen Teil des Mittelhirns verlegt sind. 

Die iiber den roten Kernen gehenden Erregungen beteiligen sich nicht nur 
an der Stell£unktion, sondern auch an der Regulation der Muskeltonusvertei
lung und tragen vermutlich dazu bei, daB das Mittelhirntier im Gegensatz mit 
dem dezerebrierten keine Enthirnungsstarre aufweist. Wahrscheinlich sind die 
Erregungen, die das Auftreten der Enthirnungsstarre verhindern, teilweise die
selben, welche fiir die Stellreflexe verantwortlich sind. Auch nach Exstirpation 
des Kleinhirns sind die Tiere die ersten Tage manchmal sehr sterr und geht 
die Starre mit einemAufgehobensein, die Abnahme der Starre mit gleichzeitigem 



Mesencephalon. 225 

Wiederumauftreten der Stellreflexe gepaart. Ferner sieht man dann, daB 
jeder Versuch, den Kopf in Normalstellung aufzurichten, von einer Beugung der 
Pfoten begleitet wird. Die Korperstellreflexe auf den Korper stellen einen 
Komplex von aufeinanderfolgenden Reaktionen dar, von denen die Beugung 
der Pfoten die erst auftretende Reaktion ist. Beim Aufrichten des Rumpfes 
aus Seitenlage werden stets zuerst die Extremitiiten angezogen und so weit 
gebeugt, bis die Sohlen der untenliegenden Pfoten die Unterlage beriihren. 
Darauf wird durch leichte Streckung dieser Pfoten der Rumpf in Bauchlage 
gedreht. Die asymmetrische Reizung der Korperoberfliiche lost also beim 
Mittelhirntier eine Beugung der Pfoten und Drehung des Rumpfes in Normal
stellung aus, wobei die Erregungen von der Korperoberfliiche vermutlich iiber 
die roten Kerne zu den motorischen Riickenmarkszentren gehen. Nach Quer
schnitt des Hirnstammes caudal von den roten Kernen bleiben diese Reaktionen 
aus, und die asymmetrische Reizung der Korperoberfliiche, wie z. B. beim 
Hin- und Herziehen des in Seitenlage liegenden Tieres, bedingt dann sogar 
eine Zunahme der Streckstarre. 

Wie aus den erwiihnten Versuchen von ROSSI, von COBB, BAILEY und 
HOLT2; und von BREMER hervorgeht, iiben wahrscheinlich auch vom Kleinhirn 
ausgehende Erregungen iiber die roten Kerne EinfluB auf die Muskeltonus
verteilung aus und auch diese Erregungen tragen vermutlich dazu bei, daB das 
Mittelhirntier keine Enthirnungsstarre aufweist. Eine Beteiligung der Sub
stantia nigra und der groBen Zellen der Formatio reticularis des Mittelhirns 
an der Muskeltonusregulation ist experimentell noch nicht absolut sichergestellt, 
obwohl ein EinfluB der im Tegmentum des Mittelhirns gelegenen groBen Zellen 
wohl sehr wahrscheinlich ist (SPIEGEL u. a.). 

Obwohl das dezerebrierte Tier manchmal alternierende Laufbewegungen 
mit allen vier Pfoten macht, so ist es doch, im Gegensatz zum Thalamustier, 
nicht imstande zu laufen. Darum nehmen mehrere Untersucher an, daB sich 
am Laufakt Mechanismen beteiligen, die oral von dem Niveau des Dezerebrations
schnittes gelegen sind. MELLA (57), MORGAN, HINSEY, RANSON und McNATTIN 
(35) schlieBen aus ihren Versuchen, daB bei der Katze das Intaktsein des Hypo
thalamus fUr den Laufakt erforderlich ist, wiihrend die Untersuchungen von 
GRAHAM BROWN mit elektrischer Reizung einigermaBen auf eine Beteiligung 
der roten Kerne hinweisen. Wie GRAHAM BROWN beobachtet hat, bedingt 
einseitige Reizung des Gebietes dieses Kerns eine Wendung des Kopfes und 
eine Konkavitiit von Rumpf und Schwanz nach der gereizten Seite zu, ferner 
Beugung der gleichseitigen vorderen und der gekreuzten hinteren Extremitiit, 
gepaart an einer Streckung der beiden iibrigen Pfoten. Diese Reaktionen 
dauerten nach Aufhoren der Reizung mehrere Sekunden, bisweilen sogar Minuten 
an (aflerdischarge). Wiihrend einseitige Reizung also tonische Reaktionen 
hervorruft, sah GRAHAM BROWN bei gleichzeitiger bilateraler Reizung stiirmische 
Laufbewegungen auftreten. 

Ob und in welcher Weise diese Teile des Zentralnervensystems den Laufakt 
fordern, ist eine noch ganz ungelOste Frage. Auch darf nicht vergessen werden, 
daB das dezerebrierte Tier durch die abnorme Muskeltonusverteilung die 
Laufbewegungen, obwohl in normaler Aufeinanderfolge, doch ganz ungeschickt 
ausfiihrt und daB dem dezerebrierten Tier die Hinkebeinreaktionen und 
Stemmbeinreaktionen, welche wiihrend des Laufens ein Urnfallen verhindern, 
praktisch fehlen, obwohl die Reflexbogen dieser Reaktionen wahrscheinlich 
nicht iiber oral vom Dezerebrationsschnitt gelegene Zentren gehen (154). Die 
Untersuchung des zentralen Mechanismus des Laufaktes wird besonders erschwert 
durch das GestOrtsein der Wiirmeregulation bei den Mittelhirn- und dezere
brierten Tieren, wodurch sie nur hochstens 1-3 Tage im· Leben zu erhalten 
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sind 1. Wahrend dieser kurzen Zeit sind hOhere Saugetiere, wie Hund und 
Katze, noch dem EinfluB des Operationsshocks ausgesetzt. Auch bei Thalamus
hunden weist das Laufen 3 Tage nach der GroBhirnexstirpation meistens noch 
deutliche Storungen auf und, obwohl fast jeden folgenden Tag eine Besserung 
zu beobachten ist, sind die Tiere selten vor dem Ende der ersten Woche irnstande, 
ganz ohne Fallen und Straucheln herumzulaufen. Die ersten Tage treten die 
Hinkebeinreaktionen meistens so stark verspatet auf und zeigen die Stemmbein
reaktionen noch so starke StOrungen, daB die Tiere fortwahrend, nach einige 
Schritte gemacht zu haben, straucheln und manchmal umfallen. Diese StOrungen 
bessern sich allmahlich dermaBen, daB das Laufen schlieBlich anscheinend ganz 
normal vonstatten geht, obwohl auch dann die Hinterpfoten bei genauer 
Untersuchung noch deutliche Storungen der genannten Reaktionen aufweisen. 

Die Fragen, ob und in welcher Weise das Mittelhirn, die Regio subthalamica 
und die Sehhiigel sich am Laufakt beteiligen, sind also noch nicht erledigt. 

-ober irn Mittelhirn gelegene Kerne kommen eine Anzahl Labyrinthreaktionen 
zustande: die Labyrinthstellreflexe iiber die roten Kerne; die rotatorischen und 
vertikalen kompensatorischen Augenstellungen, die rotatorischen und verti
kalen Augendrehdeviationen, Augendrehnystagmus und Nachnystagmus iiber 
die Trochlearis- und Oculomotoriuskerne. 

Auch an der Pupillenverengerung und an den Blinzelreflex beirn Fallen von 
starkem Licht auf die Augen beteiligt sich das Mittelhirn. Die von der Retina 
ausgehenden Erregungen gehen hierbei iiber die Corpora geniculata laterales 
und VierhOcker und lOsen vermutIich iiber die WESTPHAL-EDINGERSchen Kerne 
(BROUWER) die Pupillenverengerung, iiber die Facialiskerne den LidschluB
reflex aus. Nach Vernichtung der vorderen Vierhocker bleibt die Pupillen
verengerung aus. 

Die Funktion der hinteren Vierhiigel, in welchen ein Teil der Acusticusfasern 
endigen, ist noch nicht sichergestellt. FORBES und SHERRINGTON beobachteten 
an Katzen, welchen das Gehirn vor den hinteren Vierhiigeln abgetragen worden 
war, Reaktionen, wie Ohrmuschelbewegungen, LidschluB, Zusammenfahren des 
ganzen Korpers, auf die verschiedensten Arten von Schallreizen, wahrend 
SPIEGEL und KAKESIDTA (115) nach Abtragung auch der hinteren Vierhiigel 
nur mehr auf schrilles Pfeifen cochleare Reflexe auslOsen konnten. 

Beziiglich der Funktionen der Substantia nigra liegen noch keine eindeutigen 
Versuchsergebnisse vor. Nach ein- und beiderseitiger Lasion der Substantia 
nigra konnten keine deutlichen Storungen der Motilitat festgestellt werden 
[BECHTEREW, VON ECONOMO und KARPLUS (22), KEN KURlTI, RADEMAKER}. 
Auch der groBhirnlose Hund von GOLTZ, der 1 Jahr lang ohne Substantia 
nigra gelebt hat, zeigte keine deutliche Storungen weder der Motilitat noch 
der Muskeltonusregulation. Auf Grund seiner Versuche mit elektrischer Reizung 
meint VON ECONOMO, daB in der Substantia nigra sich ein subcorticales Zentrum 
fiir den Kau- und Schluckakt befindet. Auch v. BECHTEREW sah bei elektrischer 
Reizung des Gebietes der Substantia nigra Schluck- und Kaubewegungen auf
treten. MILLER (59) und BREMER (9) lehnen aber auf Grund ihrer Versuchs
ergebnisse das Bestehen eines mesencephalen Kau- und Schluckzentrums abo 

Hypothalamus. In den ventrikelnahen Abschnitten liegen wichtige vegetative 
Zentren, die sich an der Warmeregulation, den EiweiB-, Fett- und Kohlehydrat
stoffwechsel und an der Regulation des Wasser- und Kochsalzgehaltes der 
Korpergewebe beteiIigen. Die diesbeziiglichen Untersuchungen werden an 
anderer Stelle ausfiihrlich besprochen. KARPLUS und KREIDL (39) zeigten, daB 
Reizung einer Stelle, die dem medialen Teil des Corpus Luysii entspricht auch 

1 Nur bei Pflegung in einem Dauerbad konnen dezerebrierte Tiere, wie BAZETT und 
PENFIEW (74) gezeigt haben, wochenlang am Leben erhalten werden. 
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nach Abtrennung aller Verbindungen bis auf den Pedunculus, sowie auch nach 
Degeneration der von der Hirnrinde stammenden Faserung, zu Pupillenerweite
rung, Erweiterung der Lidspalte, Zuriickziehen des dritten Lides, sowie zu 
SchweiB- und Tranensekretion und Kontraktion der BlutgefaBe fiihrt. 

Nach MELLA (57) und LAUGHTON (44) befindet sich bei Hunden und Katzen 
im Hypothalamus, und zwar im Gebiet des Corpus subthalamicum (Luys) , 
ein Zentrum fiir die koordinierten Lokomotionsbewegungen aller vier Ex
tremitaten. Auch nach HINSEY, RANSON und McNATTIN zeigen enthirnte 
Katzen ein Laufen mit guter Gleichgewichtsregulation nur bei Erhaltensein 
von Hypothalamuszentren. 

Da aber Beobachtungen an chronischen Mittelhirnkatzen (gestorte Warme
regulation!) noch nicht vorliegen, sind noch keine bestimmte Storungen des 
Laufaktes bekannt, die die Mittelhirntiere aufweisen, dagegen bei den Hypo
thalamustieren fehlen. Ob und in welcher Weise die Hypothalamuszentren den 
Laufakt fordern, ist daher noch nicht sichergestellt. 

Mittelhirnkatzen im akuten Versuch, Mnnen sich mit Hilfe von alternierenden 
Bewegungen der vier Extremitaten fortbewegen, wobei die Vorderpfoten, infolge des herab
gesetzten Muskeltonus, manchmal mit dem FuJ3riicken auf den Boden gesetzt werden. 

Ferner fallen die Tiere, durch das Gestiirtsein der Stemm- und Hinkebeinreaktionen, 
fortwahrend um. 

Nach DUSSER DE BARENNE und SAGER (3) bedingt Einspritzung von Strychnin 
in den Hypothalamus in der Nahe des Corpus subthalamicum eine heftige 
motorische Unruhe. 

Thalamus opticus. Ob die Thalami optici sich an der Motilitat beteiligen, 
ist vollig unbekannt. BECHTEREW und PRUS haben durch elektrische Reizung 
(die Elektroden wurden in die Tiefe der Zellmasse des Thalamus opticus ein
gefiihrt) neben Bewegungen aller Extremitaten insbesondere Kontraktionen 
der Gesichtsmuskeln hervorrufen konnen, die den Charakter von Ausdrucks
bewegungen hatten. Meist gingen diese Effekte mit oft lange Zeit anhaltenden 
La.utauBerungen wie Bellen, Knurren, Winseln, einher. Die Erscheinungen traten 
noch nach vorheriger Abtragung der Rinde und nach eingetretener sekundarer 
Degeneration der Pyramidenbahnen auf. 

PFEIFER, der mit einer genaueren Methode arbeitete, vermochte aber bei 
elektrischer Reizung verschiedener Thalamuskerne weder mimische Erschei
nungen noch LautauBerungen zu erzielen. 

SACHS (94) hat bei Reizung des Nucleus anterior thalami ebenfalls keine 
motorische Reaktionen erhalten, dagegen bei Reizung des Nucleus medianus 
Augenbewegungen, bei Reizung des Nucleus lateralis auBerdem Kau-, Gesichts
und Zungenbewegungen, sowie Bewegungen der Extremitaten auftreten sehen. 

Die Versuchsergebnisse stimmen also nicht iiberein. AuBerdem haben die 
Untersuchungen von SHERRINGTON u. a. ergeben, daB Schmerzreize noch nach 
Abtragung der Thalami optici LautauBerungen verschiedener Art und auch 
die iibrigen pseudoaf£ektiven Reflexe auszulosen vermogen. 

Mehrere Autoren, wie MAGENDIE, SCHIFF, WUNDT, BECHTEREW und PROBST 
haben nach einseitigen Thalamuslasionen Wendung des Kopfes und Konkavitat 
des Rumpfes, sowie Reitbahnbewegungen beobachtet, die aber bei den ver
schiedenen Versuchen bald nach dereinen, bald nach der anderen Seite 
gerichtet waren. Nach Roussy (93) beruhen die Reitbahnbewegungen auf 
Mitverletzung des Hypotha.lamus. 

Ein Thalamuskaninchen zeigt in seinem Verhalten keinen deutlichen Unter
schied mit Mittelhirnkaninchen und auch bei Thalamushunden und -katzen 
kann man groBere Teile der Thalami optici durch Querschnitt entfernen, ohne 
daB deutliche Storungen der Motilitat auftreten. 

15* 
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Der Thalamus opticus ist wahrscheinlich eine Aufnahmestatte fur Reize der 
Korpersensibilitat. Roussy 1st es gegluckt, einen Mfen, bei welchem er den 
Nucleus anterior, den groBten Teil des Nucleus medianus, sowie Teile des Nucleus 
lateralis undPulvinar mitsamt anschlieBenden Teilen der Vierhugelauf derrechten 
Seite zerstort hatte, 3 Wochen am Leben zu erhalten. Bei Anwendung von 
Beruhrung-, Schmerz- und Temperaturreizen auf der linken Seite erfolgten 
die Abwehrreaktionen der linken Extremitaten mit starker Verzogerung und 
erst bei Anwendung sehr starker Reize. Das Tier lieB ferner die Extremitaten 
der linken Seite langere Zeit in ungewohnten Stellungen. Bei verbundenen Augen 
fiihrte das Tier eine in die rechte Rand gegebene Frucht sofort zum Munde, eine 
Frucht in der linken Rand dagegen wurde wohl festgehalten und herumbewegt, 
a ber nicht in den Mund gesteckt, was bei unverbundenden Augen wohl der Fall 
war. Roussy schlieBt hieraus auf eine Storung des stereognostischen Sinnes. 
Viel weniger ausgepragt waren die Sensibilitatsstorungen, die sich bei Runden 
und Katzen nach einseitiger Lasion des Thalamus opticus zeigten, und auBerdem 
bildeten sie sich im Laufe von 2 W ochen vollig zuruck. 

DUSSER DE BARENNE und SAGER haben kleine Mengen Strychninsulfatlosung 
in verschiedene Teile des Thalamus eingespritzt (0,5-2 ccm einer 1-2%igen 
Losung). Die Einspritzung bedingte typische sensible Reizerscheinungen: eine 
starke "Oberempfindlichkeit der Raut von beiden Korperhalften fUr Tast-, 
Schmerz- und Temperaturreize, ferner eine ausgesprochene Uberempfindlichkeit 
der tieferen unter der Raut liegenden Gewebe (Periost, Bander und Muskeln) 
ausschlieBlich der zur Injektion kontralateralen Korperseite, auBerdem Anfalle 
von dem Tier o£fenbar unangenehmen parasthetischen Storungen. So wurde 
anfallsweise die Schnauze oder ein Ohr mit einem VorderfuB abgewischt und 
gekrazt, eine Vorder- bzw. Rinterpfote emporgehoben und energisch in der Luft 
geschuttelt, die Raut einer Extremitat abgeleckt oder die Oberflache derselben 
mit den Zahnen bearbeitet in der typischen Weise wie eine Katze auf die Reizung 
durch Ungeziefer mit schnellem Fletschen der Zahne der Rautoberflache entiang 
reagiert. Die Sensibilitatsstorungen fanden sich am starksten an den apikalen 
Abschnitten des Korpers, d. h. an den Ohren, Handen und FuBen. 

Wie DUSSER DE BARENNE und SAGER betonen, ist die Symptomatologie 
nach ortlicher Strychninvergiftung des Thalamus opticus augenscheinlich 
identisch mit der Symptomatologie, wie sie auf ortlicher Strychninvergiftung 
der "sensiblen" GroBhirnrinde von DUSSER DE BARENNE beobachtet wurde. 
Auch ergab sich aus ihren Versuchen eine gewisse funktionelle Lokalisation, 
d. h., daB bei verschiedener Lokalisation des Strychnins im Sehhugel die Erschei
nungen an verschiedenen Teilen des Korpers auftreten. Allerdings ist diese 
funktionelle Lokalisation eine viel weniger scbarf getrennte als an der GroBhirn
rinde. Wahrend an der GroBhirnrinde sich drei scharf abgegrenzte Funktions
gebiete (Kopf-, Arm- und Beingebiet, wahrscheinlich liegt zwischen den beiden 
letzten noch das Rumpfgebiet) feststellen lieB, fanden sich in den Thalamus
versuchen meistens, auch wenn die Vergiftung nur einen Thalamuskern betraf, 
stets zwei Korperabschnitte zu gleicher Zeit gestort, sei es Kopf und Arme oder 
Arme und Beine, vereinzelt auch Kopf und Rinterbeine. Nach vorheriger Total
exstirpation der GroBhirnrinde wurde die Symptomatologie nach ortlicher 
Strychninvergiftung des Thalamus opticus nicht geandert. 

Nach ortlicher Strychninvergiftung des Thalamus opticus zeigen die Tiere 
also auf Beriihrungs-, Temperatur- und Schmerzreize abnorm starke Reaktionen. 
DUSSER DE BARENNE und SAGER geben nicht an, ob diese Reaktionen sich unter
scheiden von den Abwehrreaktionen der Mittelbirntiere. Es bleibt also eine 
o£fene Frage, ob die Sensibilitatserregungen uber den Thalamus opticus spezielle 
Reaktionen auslosen und also in die Thalamuskerne Zentren fUr spezielle Reak-
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tionen verlegt sind, oder ob d:lr Thalamus auf unbekannte Weise die subthala
mischen Reaktionen beeinfluBt. Ebensowenig ist bisher sichergestellt, welche 
abfiihrende Bahnen entlang der Thalamus opticus seinen EinfluB ausiibt. Zu 
welchem Zweck der Thalamus opticus den aufsteigenden Sensibilitatsbahnen 
eingeschaltet ist, ist also noch unbekannt. 

Besonders interessant ist auch die Beobachtung von DUSSER DE BARENNE und SAGER, 
daB sich bei drei Tieren, bei welchen die Einspritzung nicht in dem Thalamus, sondern in 
dem Hypothalamus, in der Nahe des Corpus subthalamicum stattgefunden hatte, eine 
auBerordentliche motorische Unruhe zeigte. Die Tiere sprangen nach dem Erwachen aus 
der Narkose wie toll durch das Zimmer und gegen die Wande empor, miauten fortwahrend, 
waren wiitend und zischten bei der geringsten Annaherung. Die Tiere hatten starke Polypnoe, 
auch noc~., wenn sie nach einer Viertelstunde sich beruhigten. AuBerdem bestand eine all
gemeine Uberempfindlichkeit der Haut des ganzen Korpers und ausgesprochene Erschei
nungen von Reizung des autonomen Nervensystems, wie maximale dilatierte Pupillen, 
Salivation, Aufrichten der Haare am Riicken und am Schwanz, Defakation und Urinlosung. 

Corpus striatum. Die Ergebnisse der experimentellen Physiologie beziiglich 
der Funktionen des Corpus striatum sind recht diirftige. 

Thalamustiere und Striatumtiere weisen keine deutliche Unterschiede auf, 
und bei den ersteren sind keine konstanten Ausfallserscheinungen zu beobachten, 
die mit Sicherheit auf das Fehlen der Corpora striata zuriickzufiihren sind. 

So hat z. B. der groBhirnlose Hund von GOLTZ (33, 38), bei welchem die 
Corpora striata groBtenteils zerstort waren (nur ein Nucleus caudatus war intakt 
geblieben, die iibrigen Teile der Corpora striata waren entfernt oder vollig 
degeneriert), fast genau noch dieselben Leistungen und Storungen gezeigt wie 
der groBhirnlose Hund von M. ROTHMANN (91), bei welchem die mikroskopische 
Hirnuntersuchung von H. ROTHMANN (92) ergeben hat, daB der Globus pallidus 
und ein groBer Teil des Putamen erhalten geblieben waren. Der Nucleus caudatus 
war beiderseits stark beschadigt und sein vorderes Drittel war abgeschnitten 
worden. Auch zeigte das erhaltene Putamen sekundare Degenerationserschei
nungen. 

Die beiderseitige Abtragung des Corpus striatum bedingt bei Hunden und 
Katzen, wie die Beobachtungen bei Thalamushunden und -katzen ergeben haben, 
keine Bewegungsarmutl, keine Hyperkinesen, keine Tremoren und keine Hyper
tonie, wahrend die pseudoaffektiven Reaktionen und LautauBerungen noch 
lebhaft auftreten. 

Eine systematische vergleichende Untersuchung an groBen Serien von 
Striatum- und Thalamustieren, die langere Zeit am Leben erhalten wurden, ist 
noch nicht vorgenommen. 

Merkwiirdig ist, daB bei den groBhirnlosen Tieren mit mehr oder weniger 
beschadigtem Corpus striatum die Stiitztonusstarke der Hinterpfoten deutlich 
herabgesetzt ist. Bereits GOLTZ war die ausgesprochene Schwache der Hinter
pfoten bei seinem groBhirnlosen Hunde aufgefallen. Die Hinterpfoten knicken 
bei geringer Belastung des Beckens schon ein. Auch reagieren die Hinterpfoten 
auf Labyrintherregungen, wie z. B. beim Drehen des Tieres um die bitemporale 
oder Langsachse, weniger prompt. Bestimmte, vermutlich durch Muskeldehnung 
ausgelOste Reaktionen, wie die Hinkebeinreaktionen, werden mit den Hinter
pfoten stark verzogert ausgefiihrt, wahrend die Schunkelreaktionen geschwacht 
sind. Die Sohlen der Hinkepfoten kleben viel weniger am Boden, so daB die 
Pfoten bei den Stemmbeinreaktionen leicht ausgleiten. Beim Ziehen der Tiere, 
z. B. nach rechts, gleitet die sich lateralwarts stemmende rechte Hinterpfote 

1 DRESEL (20) beschreibt einen Bund, bei dem er, wie die Sektion ergab, nicht nur das 
Striatum, sondern auch den groBten Teil des Pallidums mit der Rinde exstirpiert hatte. Das 
Tier konnte nach 2 Tagen stehen und sich fortbewegen und hatte eine anscheinend normale 
Tonusverteilung und intakte Stellreflexe, aber es bewegte sich nur, wenn irgendein Reiz 
einwirkte. Dies war am Ende des dritten Monats noch ebenso wie kurz nach der Operation. 
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meistens bald seitwarts aus, wodurch sie in abnorm starke Abduktion gerat. 
AuBerdem lost Beriihrung der FuBsohlen bei den groBhirnlosen Hunden keine 
deutliche Streckung und Fixation in Streckstellung der Hinterpfoten aus 
(abgeschwachte Magnetreaktion). Die Schwachung der Stiitztonusstarke ist 
manchmal, jedoch nicht konstant, von einer etwas erhohten Neigung zur Streck
stellung der Hinterpfoten bei Riickenlage der Tiere begleitet. Ob diese Storungen 
eine Folge der Abtragung der GroBhirnrinde ist oder von den Lasionen der 
Oorpora striata herriihrt, ist noch vollig unbekannt. 

KARPLUS und KREIDL (40) berichten, daB ein Macacus, dem sie einseitig 
eine GroBhirnhemisphare mit dem ganzen Oorpus striatum exstirpiert hatten, 
nach 8 Tagen vollig normal an den Stangen seines Kafigs heraufkletterte, iiber 
eine Stange laufen und auf ihr sitzenbleiben konnte, indem er sich mit allen 
vier Pfoten festhielt. Auch feinere Bewegungen fiihrte er gut aus. So fing er 
Z. B. sehr geschickt Fliegen und fraB sie auf. Weder erhohter Tonus noch erhohte 
Reflexerregbarkeit waren wahrend der 3 Monate, die er lebte, nachzuweisen. 
Bei einem anderen Macacus nahmen sie beide Hemispharen mit nahezu beiden 
Oorpora striata weg. Ein kleines Stiickchen Putamen blieb beiderseits stehen. 
Das Tier setzte sich schon am folgenden Tage auf und hielt sich mit den Vorder
pfoten am Gitter fest. Am anderen Tag wurde es krank bis zu seinem Tode, 
5 Tage nach der Operation. In dieser Zeit besserte sich die Motilitat nicht weiter. 
Auch dieser Mfe hatte keine Spur von Hypertonie oder Tremoren. 

KINNIER WILSON (124) beschadigte elektrolytisch bei Mfen (Macacus) ein
seitig das Oorpus striatum, zuweilen nur das Putamen, zuweilen den Globus 
pallidus, zuweilen beide gleichzeitig. 

In -allen Fallen, in denen die Oapsula interna nicht beschadigt wurde, hatten 
die Mfen keine Lahmungen oder Paresen, kein Zittern oder Sensibilitatsstorungen. 
Wahrend der dreiwochentlichen Beobachtungszeit der Tiere zeigten sie nichts 
von Hypertonie, von Hyperkinesen oder von Tremor. Bei kleinen Lasionen 
fehlte jede Storung, bei groberen war der einzige Effekt eine nicht ganz konstante 
geringere Benutzung der kontralateralen Extremitaten, die auBerdem etwas 
Ungeschicklichkeit bei den Bewegungen zeigten. 

LEWY (4611.) hat doppelseitige Lasionen der Stammganglien gesetzt und 
beobachtete, an die menschliche Paralysis agitans erinnernde Symptome, vor 
allem Bewegungsarmut. Der Krieg verhinderte die mikroskopische Unter
suchung. 

EDWARDS und BAGG (21) haben bei Mfen herdformige Lasionen ziemlich 
circumscripter Art im Linsenkern und im Schwanzkern gesetzt durch Ver
senken eines Glasrohrchen mit Radiumemanation. 

Nach 2-7 Wochen wurde das Resultat durch die Sektion kontrolliert. Bei 
einseitigen Lasionen wurden gar keine sicheren motorischen Erscheinungen 
festgestellt. Ausgedehnte beiderseitige Herde waren, wenn diese gleichzeitig 
angebracht waren, von Tremor und Bewegungsarmut gefolgt, sowie gelegentlich 
von Haltungsanomalien und Hypertonie, aber auch aIle diese Erscheinungen 
bildeten sich, ebenso wenn das Pallidum mitverletzt war, im Laufe der nachsten 
Wochen wieder ganz zuriick. 

Die Untersuchungen mit elektrischer Reizung haben ebensowenig eine Auf
klarung iiber die Funktionen der Stammganglien gebracht. 

Bei den genauen und mit exakter Technik ausgefiihrten Untersuchungen von 
KINNIER WILSON bedingte die Reizung, wenn die Nadel im Innern der grauen 
Masse des Putamens oder des Pallidums steckte, gar keine motorischen Reak
tionen. Die traten nur auf, wenn die Nadel an die innere Kapsel herankam. 
Dagegen erhielten PACHON und DELMAS (64), die an einem Tage operierten 
und zwei Elektroden im Nucleus caudatus einer Seite fixierten und erst am 
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nachsten Tage, wenn das Tier vollig mllllter war, mit leichten faradischen 
Stromen reizten, bei zwei Hllllden mimische Bewegllllgen lllld leichte Bewegungen 
im Lippenwinkel a.uf der gegeniiberliegenden Seite, ferner langsames (Hfnen 
lllld SchlieBen des Mundes lllld Kopfdrehung zur Gegenseite. Die Autoren 
betonen den Unterschied dieser Reaktionen mit den blitzartigen Bewegungen, 
die man nach Reizung der Pyramidenbahnen erhalt. 

Wichtig und der Nachpriifung wert scheinen mir die Ergebnisse von den 
durch ROGERS (90) bei der Taube angestellten Versuchen. 

Nach der Entfernung der relativ unbedeutenden GroBhirnrinde sah ROGERS 
keine charakteristischen Ausfallerscheinungen, dagegen hatte die Mitentfernung 
des Striatums das Verschwinden von Instinkthandlllllgen zur Folge. Nach 
Entfernung vom "Hyperstriatum" fehlten die Handlungen, die sich vor und 
wahrend der Paarung und beim Nisten zeigen, nach Zerstorllllg von dem tiefer 
gelegenen Ekto- und Mesostriatum fand keine spontane Nahrllllgsaufnahme 
mehr statt. 

Bemerkenswert in dieser Beziehung ist, daB ein Teil der groBhirnlosen Hunde 
sofort mit Fressen anfangt, sobald die Schnauze das Futter beriihrt, wahrend 
bei anderen das Futter hinten ins Maul gesteckt werden muB. Ob dieser Unter
schied aber darauf beruht, daB bei den ersteren die Stammganglien weniger 
Iadiert sind, ist noch nicht sichergestellt. Ferner vermissen, in Dbereinstimmllllg 
mit den Beobachtungen von ROGERS an Tauben, auch groBhirnlose Hunde, 
bei welchen die Stammganglien stets mehr oder weniger mitverletzt sind, die 
sexuellen Instinkthandlungen. Hierbei ist aber gewiB auch die Fortnahme 
der Riechnerven von iiberwiegender Bedeutung. Ein groBhirnloser Hund von 
mannlichem Geschlecht uriniert stets in Sitzstellllllg, genau so wie eine 
Hiindin, wahrend ein Hlllld nach Exstirpation des Kleinhirns beim Urinieren 
noch stets eine Hinterpfote emporhebt, obwohl es ihm durch die Ataxie lllld durch 
die unbeherrschten Bewegungen (Astasie) schwerfallt, das Gleichgewicht bei 
der Stehstellung auf drei Pfoten aufrechtzuerhalten. Auch diese Beobachtungen 
weisen einigermaBen darauf hin, daB das Corpus striatum an den Instinkt
handlungen beteiligt ist. 
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ExperimenteUe Physiologie des Kleinhirns. 
Von J. G. DUSSER DE BARENNE-New Haven, Connecticut, U.S.A. 

Mit 5 Abbildungen. 

Einleitung. 
Fiir die Anatomie des Kleinhirns, seinen Aufbau und seine mannigfachen 

cerebellopetalen und cerebellofugalen Verbindungen, deren Kenntnis notwendig 
ist zum Verstandnis der funktionellen Verhaltnisse, sei auf die ausfiihrlichen 
Darstellungen von ARIENS KApPERS, BOLK, BROUWER, EDINGER, JUDSON 
HERRICK, INGVAR, JAKOB, LARSELL, MARBURG, RANSON, ELLIOT SMITH, 
TILNEY und RILEY, RILEY, WINKLER u. a. verwiesen. 

Vergleichend-anatomisch ist die Unterscheidung EDINGERS eines palao
cerebellaren und eines neocerebellaren Abschnittes des Saugerkleinhirns sehr 
wichtig. Ich habe seinerzeit fiir die Darstellung der Physiologie des Kleinhirns 
im Handbuch der Neurologie des Ohres (1923) mir iiberlegt, ob sich die Physio
logie des Kleinhirns von diesem Standpunkte aus behandeln lieBe, aber gemeint, 
daB unsere damaligen physiologischen Kenntnisse eine solche Darstellung als 
voreilig erscheinen lieBen. 

Es ist daher sehr interessant zu sehen, daB ganz neulich F. BREMER in ROGER
BINETS Traite de Physiologie seine Darstellung der Kleinhirnphysiologie auf 
die EDINGERSche Einteilung aufgebaut hat. Aber bei sorgfaltigem Studium seiner 
Darstellung lassen sich an mehreren Punkten die Schwierigkeiten erkennen, 
die dem Verfasser in der konsequenten Durchfiihrung dieses Prinzips begegnet 
sind; wiederholt gibt er zu, daB auch mit ihm sich mehrere Fragen nicht sicher 
und restlos beantworten lassen. Ftir den palaocerebellaren Abschnitt des 
Saugerkleinhirns, sowie fiir das Vogelkleinhirn, das nach EDINGER ganz ein 
Palaocerebellum ist, ist die Aufgabe, die BREMER sich gestellt hat, relativein
fach durchzufiihren und zu einem befriedigenden AbschluB zu bringen und 
stehen die Ergebnisse von Reiz- und Exstirpationsversuch miteinander in gutem 
Einklang. Aber fiir den neocereballaren Abschnitt des Saugerkleinhirns bleiben 
zahlreiche Fragen beim Festhalten dieses Einteilungsprinzips ungelost. Und 
wo zur Zeit verschiedene Anatomen des Nervensystems geneigt sind, die seiner
zeit freudig und ziemlich allgemein akzeptierte Einteilung EDINGERS etwas 
kritischer zu betrachten und nicht riickhaltlos zu akzeptieren, habe ich auch 
hier davon Abstand genommen, diese Einteilung zum Ausgangspunkt meiner 
Darstellung zu wahlen. 

Was wir yom Tierversuch tiber die Funktionen des Kleinhirns wissen, ist 
vorwiegend dem Exstirpationsversuch zu verdanken. Obwohl vereinzelte, ganz 
summarische Angaben iiber Kleinhirnexstirpationen bei der Taube und beim 
Hunde schon aus dem 17. Jahrhundert vorliegen (DU VERNY, CHIRAC), fangt 
die moderne experimentelle Kleinhirnforschung erst mit LUCIANI an. Er war 
der erste, dem es, sogar noch in der voraseptischen Operationsperiode, gelang, 
hOhere Saugetiere langere Zeit nach umfangreichen, ja fast totalen Kleinhirn
exstirpationen am Leben zu erhalten. Auch der Reizversuch ist, besonders 
wieder in dem letzten Dezennium, mit Erfolg angewendet worden. 
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Es werden hier nul' die Ergebnisse des Tierversuches besprochen werden; die 
Erfahrungen iiber das menschliche Kleinhirn werden von anderer Seite in diesem 
Handbuch erortert. 

Die Exstirpationsversuche. 
Fische sind wiederholt untersucht worden. In den alteren Versuchen (VUL

PIAN, STEINER, LOEB) blieb die Kleinhirnentfernung meistens ohne irgendwelche 
Folgeerscheinungen. Neuere Versuche liegen von TEN CATE (1929) und RIZZOLO 
(1929) VOl'. Wahrend RIZZOLOS Versuche, wie die del' alteren Untersucher, 
negativ ausfielen, hat TEN CATE folgendes gefunden. Die einseitige Abtragung 
einer Kleinhirnhiilfte bei Scyllium ergibt eine Hypertonie del' homolateralen 
Muskulatur, die sich in einer Biegung des Korpers und Manege-Schwimmen nach 
del' Operationsseite kundgibt. Schon bei diesen Tieren sind die Erscheinungen 
ganz verschieden von denjenigen nach einseitiger Labyrinthexstirpation odeI' 
Lasion del' vestibularen Kopfmarkkerne; die letzteren Lasionen losen Schraub
Schwimmen (analog den bekannten Rollbewegungen bei hoheren Tieren nach 
Vestibularislasionen) und Augenablenkungen aus. 

Bei den V ogeln ist das Kleinhirn bedeutend starker entwickelt und, wie seit 
EDINGER allgemein angenommen wird, als ein Palaocerebellum aufzufassen. 
Das bedeutet, daB die GroBhirnrinde noch keine Verbindungen mit dem Klein
hirn aufweist; dieses ist ausschlieBlich als ein, mit dem Riickenmark und Hirn
stamm durch zu- und abfiihrende Nervenbahnen in Verbindung stehender, ihnen 
nebengeschalteter Reflexapparat aufzufassen. Die Taube ist seit ROLANDO 
und FLOURENS das fast ausschlieBlich gewahlte Versuchsobjekt aus del' Klasse 
del' Vogel gewesen. Die Folgen del' Totalexstirpation sind nach BOGUMIL LANGE, 
BREMER, TEN CATE U. a. folgende: Das Hauptsymptom ist eine starke Hyper
tonie del' Streckmuskeln del' Wirbelsaule und del' Pfoten; diese ist so stark, 
daB die Taube auf die Beine gestellt, in den erst en Tagen sich nach hinten iiber
schlagt und nicht frei stehen odeI' sich aufrichten kann. 1m VerIauf von einigen 
W ochen gehen diese Storungen soweit zuriick, daB das Tier stehen kann, wenn 
auch noch unter starker Riickwartsbeugung des Kopfes und abnormer Streckung 
del' Pfoten. 

Partielle Lasionen am Kleinhirn del' Taube sind im letzten Dezennium von 
TEN CATE, sowie von BREMER, BREMER und LEY, und von GROEBBELS gemacht 
worden. TEN CATE hat an der normalen Taube gearbeitet, BREMER an del' 
Thalamustaube, d. h. bei del' Taube nach Exstirpation del' GroBhirnhemispharen. 
BREMER hat zuerst nach einseitiger Exstirpation des Lobus anterior dieselben 
Erscheinungen gesehen wie bei elektrischer Reizung dieses Lappens, namlich: 
Atonie del' homolateralen Hals-, Fliigel- und Beinmuskeln, und Hypertonie del' 
kontralateralen Streckmuskeln. Weil diese Erscheinungen auch bei elektrischer 
Reizung dieses Lappens auftreten, betrachten BREMER und LEY dieselben als 
irritative Erscheinungen und meinen, daB sie bei langerem Uberleben des Ein
griffes in ihr Gegenteil umgeschlagen waren. 

Die doppelseitige Entfernung des Lobus anterior zeitigt bei del' Thalamus
taube ein ahnliches Symptomenbild wie die Totalexstirpation des Kleinhirns 
bei del' intakten Taube. Sehr deutlich ist bei diesen Tieren die positive Stiitz
reaktion, wie diese von MAGNUS, SCHON, PRITCHARD und RADEMAKER beim 
kleinhirnlosen Hunde beschrieben wurde. Bei del' Taube ist diese Stiitzreaktion 
vorwiegend ein propriozeptiver, durch Dorsalflexion und Spreizen del' Zehen 
hervorgerufener Reflex, del' noch nach Lokalanasthesie del' FuBhaut (BREMER 
und LEY) auftritt. 

BREMER macht darauf aufmerksam, daB die nach einseitiger Kleinhirnlasion 
bei del' Taube zu beobachtenden doppelseitigen, in den beiden Korperhiilften 
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gegensatzlichen Erscheinungen eine Homologisierung derselben mit den bei 
Saugetieren homolateralen Erscheinungen nach Lasion einer Kleinhirnhemisphare 
nicht erlauben; dies in Zuriickweisung des Standpunktes von TEN CATE, der 
die bei der Taube und beim Saugetier gefundenen Symptome als einander in 
Dbereinstimmung stehend ansieht. Die Zerstorung des Lobus medianus zeitigt 
nach BREMER keine wahrnehmbaren Erscheinungen. Nach GROEBBELS ergibt 
Exstirpation des Lobus posterior Riickwartsbeugung des Kopfes. Die Zer
stOrung eines Lobulus lateralis ergibt nach demselben Autor eine abnorme 
Kopfhaltung ganz analog der nach Labyrinthexstirpation auf derselben Seite 
zu beobachtenden Kopfhaltung. GROEBBELS meint, daB diese Erscheinungen 
der Ausdruck einer Enthemmung vestibularer Reflexe durch die erwahnte 
Kleinhirnlasion sind. 

Die Reizung des Lobus medianus zeitigt nach BREMER keine motorischen 
Erscheinungen. Die Rinde des Lobus anterior dagegen, in welchem nach INGVAR 
die spinocerebellaren Bahnen vorwiegend enden, zeigt sich, wie schon kurz 
erwahnt, reizbar. Da nach ortlicher Cocainanasthesie der Rinde dieses Lappens 
die Reizung erfolglos bleibt (BREMER), handelt es sich hOchstwahrscheinlich um 
einen echten Rindene£fekt. 

An Siiugetieren liegen auBerodentlich viele Untersuchungen vor, besonders 
am Hunde. Auch Katze und A£fe sind ofters als Versuchstiere herangezogen 
worden. Es liegen auch ganz vereinzelte Beobachtungen an Meerschweinchen 
und der Fledermaus vor. Bei der Beschreibung der Erscheinungen, die bei Katze 
und Hund nach Totalexstirpation des Kleinhirns beobachtet werden, lassen 
sich nach LUCIANI drei Perioden unterscheiden, eine erste der initialen Zwangs
erscheinungen (Periode der dynamischen Erscheinungen), eine zweite der Aus
fallserscheinungen und eine dritte der Kompensationserscheinungen. Es muB 
aber betont werden, daB diese drei LuclANIschen Perioden keineswegs scharf 
abgegrenzt sind, im Gegenteil ganz flieilend ineinander iibergehen, und daB es 
auBerdem keineswegs leicht, ja sogar haufig unmoglich ist, auszusagen, welcher 
Periode ein bestimmtes, zu irgendeiner Zeit beobachtetes Symptom angehOrt. 
Die Frage der genaueren Abgrenzung der verschiedenen Symptome nach Klein
hirnexstirpation ist noch keineswegs gelost. So viel steht fest, daB die initialen 
Zwangserscheinungen im Laufe der Jahre mit der Verbesserung der operativen 
Technik immer mehr in den Hintergrund getreten sind und daher groBtenteils 
auf unbeabsichtigte und, bei ungeniigender mikroskopischer Kontrolle, ofters 
nicht aufgefundene Nebenlasionen, besonders solche der vestibularen Reflex
apparate im Hirnstamm, zuriickzufiihren sind. 

Bei der Schwierigkeit genau anzugeben, welche der nach reinen Kleinhirn
lasionen beobachteten Erscheinungen als Zwangserscheinung, als Ausfalls
erscheinung oder als Kompensationserscheinung anzusprechen sind, scheint es 
mir empfehlenswert, zunachst einmal die wahrend des postoperativen Lebens 
der Tiere wahrzunehmenden Phanomene zu beschreiben, ohne Riicksicht auf die 
Frage nach ihrer Zugehorigkeit zu den verschiedenen LUCIANIschen Perioden. 
Es sei hier gleich vorweg genommen, daB bei Katze und Hund nach etwa 2 bis 
3 Monaten ein "Endstadium" erreicht wird, von dem ab offensichtlich die funk
tionelle Restitution nicht weiter vorwarts schreitet und in welchem das Tier, 
falls keine Krankheit eintritt, zeitlebens verbleibt. In gut gelungenen Total
exstirpationsversuchen liegt das Tier wahrend der ersten zwei oder drei Tagen 
in der einen oder anderen Seitenlage im Kafig und es ist auBerstande, sich aktiv 
in Normalstellung zu bringen. Rollbewegungen und Abweichungen in der 
Stellung der Augen, sowie spontaner Augennystagmus fehlen ganz. 

Sobald diese letzteren Erseheinungen vorhanden sind, ist man bereehtigt, Nebenlasionen 
im Himstamm, besonders solehe der vestibularen Mechanismen anzunehmen, und sonte 
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der Versuch von vornherein mit Riicksicht auf die Kleinhirnphysiologie als "unrein" an
gesehen werden. 

Wird das Tier passiv in Normalstellung auf die Pfoten gestellt, so wird der 
Kopf zwar symmetrisch zum Rumpf, aber stark nach riickwarts gehoben gehalten. 
Die Hals- und Brustwirbelsaule ist stark opisthotonisch, d. h. riickwarts gestreckt. 
Wird das Tier, nachdem es passiv auf die Beine gestellt worden ist, sich selbst 
iiberlassen, so faUt es unter starkem Schwanken zumeist in die eine oder andere 
Seitenlage zuriick und bleibt in dieser mit stark opisthotonisch dorsalwarts 
gebogenem Kopfe und steif gestreckten Vorderpfoten liegen. 

Schon nach zwei oder drei Tagen beobachtet man, daB der Opisthotonus von 
Kopf und Wirbelsaule abnimmt. Das Tier fangt an, zu versuchen, sich auf die 
Beine zu steUen, jedenfalls den Kopf und den Vorderkorper in Normalstellung 
zu bringen. Mit dem Kopfe gelingt ihm das bald, aber bei den Versuchen, auch 
den Vorderkorper in N ormalstellung zu bringen, fallt das Tier anfangs immer 
in diejenige Seitenlage zuriick, in der sich der Hinterkorper gerade befindet. 
Aber schlieBlich gelingt es dem Tier, den Vorderkorper dauernd unter Spreizung 
der starren Vorderpfoten aufgerichtet zu halten, wahrend der Hinterkorper in 
Seitenlage verharrt. Schon in diesem Stadium fallt ein starkes Schwanken und 
Zittern des Kopfes und des Vorderkorpers auf, wobei die Muskelbauche der 
Schulter- und Pfotenmuskeln sich deutlich unter der Haut abzeichnen. Beim 
Betasten fiihlen sich diese fest an. Einige Tage spater gelingt es dem Tier, offen
bar unter groBer Anstrengung, auch den Hinterkorper aktiv in Bauchlage zu 
bringen. Zittern des Kopfes und des Vorderkorpers ist dabei deutlich aus
gesprochen, ofters auch ein rhythmisches Hin- und Herdrehen des Kopfes, das 
sog. Kopfpendeln. 1m Laufe der nachsten Tage nimmt die Abduktion der Vorder
pfoten ab und das Tier stiitzt sich jetzt viel besser auf diese Pfoten. Allmahlich 
werden auch die Hinterbeine gestreckt, so daB das Tier anfangs nur kurz, aber 
bald langere Zeit, unter typischem Schwanken und Zittern des Kopfes und des 
Rumpfes sich auf aIle vier Beine zu stellen vermag. Schon nach etwa 10 Tagen 
habe ich kleinhirnlose Hunde, wenn auch mit starken Storungen und offenbar 
unter groBer Anstrengung, aktiv sich fortbewegen sehen. Von einem Gehen kann 
dann noch nicht gut gesprochen werden; ein ordnungsmaBiges Zusammen
arbeiten der Vorder- und Hinterbeine fehlt, das Tier schiebt sich in diesem 
Stadium auf seinen gestreckten Vorderbeinen wie auf ein Paar Stelzen gestiitzt, 
durch kraftige StoBe seitens der Hinterbeine vorwarts. Nur dann und wann 
werden die Vorderbeine auch etwas bewegt. 

In diesem Stadium fallt das Tier noch haufig in die eine oder andere Seiten
lage um, aber es richtet sich sofort wieder auf. AIle Bewegungen sind sehr schnell, 
abrupt, sprunghaft. Der Widerstand gegen passive Bewegungen ist nicht 
geringer als beim normalen Tier. Das Relief der Muskelbauche springt deutlich 
hervor und diese fiihlen fest an; von einer Hypotonie oder Atonie ist nichts fest
zusteIJ(}!!. Die Beriihrungsreflexe MUNKS sind an allen Extremitiiten erloscnen. 
Den Pfoten erteilte abnorme Stellungen werden nicht oder nur unvollkommen 
und nach abnorm langer Late~.z i korrigiert. Tastsinnstorungen sind nicht zu 
beobachten. Alle stimmlichen AuBerungen sind normal. Die Funktionen der 
hOheren Sinne und die Intelligenz des Tieres sind augenscheinlich normal. 

Wenn das Tier soweit gelangt ist, geht die Restitution des Gehens schnell 
vor sich, obwohl dabei noch immer erhebliche und ganz typische Storungen 
vorhanden bleiben. Die Bewegungen der Pfoten sind betrachtlich gestort, 
Vorder- und Hinterbeine wirken nicht koordiniert zusammen, die Pfoten werden 
abnorm hoch emporgehoben, abnorm weit abduziert und zu lange gestreckt 
gehalten, um danach schleudernd und unter deutlicher Kraftverspendung 
niedergesetzt zu werden. Die Bewegungen bei der Lokomotion haben ihren 
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normalen glatten Ablauf verloren. Die normale Rhythmik ist verlorengegangen. 
AIle Bewegungen geschehen sprungartig, abrupt, brusk hupfend, wie LUCIANI 
in einem seiner Protokolle sehr richtig angibt, "veitstanzahnlich". AuBerdem 
fallt, besonders wieder bei der Lokomotion, das Zittern und das Schwanken der 
Bewegungen auf. Es muB aber, in Ubereinstimmung mit MUNK, nachdrucklich 
betont werden, daB diese letztere Storung nicht bei allen Bewegungen zu kon
statieren ist; in den spateren Stadien ist sie eigentlich nur bei der Lokomotion, 
und selbst dann nicht immer, zu beobachten. Es laBt sich ofters beobachten, 
daB, wenn das Tier ruhig in irgendeiner Seitenlage liegt, es viele Bewegungen 
augenscheinlich ganz normal ausflihrt. Das Tier kratzt sich z. B. mit der oben
liegenden Hinterpfote ganz normal an irgendeiner Korperstelle, am Rumpf 
oder Kopf, oder es wascht sich, wie besonders die Katze dies so elegant tut, das 
Gesicht mit einem der Vorderbeine, oder es dreht den Kopf ganz normal, ohne 

Abb.1. Vier Stellungen (Filmausschnitte) eines kleinhirnlosen Hundes beim Gehen, aus denen 
deutlich die typischen Gehstiirungen hervorgehen. Man beachte besonders die Tatsache. daB die 
normale diagonale Gangart iifters durchbrochen ist. (Nach DU8SER DE BARENNE: Handbuch der 

Neurologie des Ohres, Bd . 1. 1923.) 

irgendwelches Zittern oder Schwanken, nach riickwarts, um die Haut des Hinter
korpers an irgendeiner Stelle zu lecken oder zu beiBen. Alle diese Bewegungen 
vollziehen sich augenscheinlich ganz normal, elegant, mit normaler Rhythmik, 
ohne irgendwelche Anzeichen einer abnormen Tonusverteilung oder Innervation. 
1m nachsten Augenblick aber streckt das Tier seinen Kopf voraus, um sich 
irgendeines vor ihm liegenden Brockens zu bemachtigen, und richtet sich dabei 
etwas auf die Vorderbeine auf, und sofort tritt starkes Zittern auf. Es scheint, 
als ob das Zittrige in den Bewegungen eintritt, sobald eine starkere statische 
Beanspruchung der Muskeln notig ist und gesetzt wird. 

LUCIANI hat gemeint, daB kleinhirnlose Tiere viel kraftloser sind, viel schneller 
ermuden als norm ale Tiere, eine ausgesprochene Asthenie zeigen. Diese Angabe 
ist nicht richtig. 1m Gegenteil, ich habe mich immer wieder daruber gewundert, 
daB es Tieren mit so intensiver Gangstorung schon bald zu Anfang moglich war, 
sich eine Viertelstunde und langer im Zimmer oder im Gartenhof herumzu
schleppen und in spateren Stadien herumzuzappeln, um sich vorgeworfener 
StUckchen Fleisch zu bemachtigen. Zwar atmen die Tiere stark, zeigen eine 
deutliche Hyperpnoe, aber erschOpft sind sie nicht und am Ende ihrer Strapazen 
schauen sie munter und frisch, begierig fUr weitere Bissen, zum Versuchsleiter 
empor. 
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Das Schwimmen solI nach LUCIANI in diesem Stadium, in dem noch so ekla
tante Gangstorungen zu beobachten sind, ganz normal sein. Auch diese Angabe 
habe ich nicht bestatigen konnen. Das ~<?h-~~mmen zeigt ebenfalls deutliche Sto
rungen. Die Rhythmik der Bewegungen ist deutlich gestort und unregelmaBig. 
DieSchlii,ge sma-":mgieich groB und oft ganz abnorm ausgiebig. Demzuf6lge 
liegt del' kleinhirnlose Hund auch nicht normal, mehr odeI' weniger horizontal 
im Wasser, sondern sein Korper ist viel mehr vertikal gestellt als del' des normalen 
Hundes und die Vorderpfoten zappeln unregelmaBig und unter deutlicher 
HyperIl1etrie und wenig wirksam im Wasser und in der Luft umher. t)fters 
iilierschlagt sich das Tier infolge der starken Zappelbewegungen mit den Vorder
pfoten riickwarts. Kurz und gut, das Schwimmen zeigt sich ganz deutlich 
gestort (siehe auch S. 253). 

Samtliche durch die Untersuchungen von MAGNUS und seinen Mitarbeitern 
bekannt gewordenen Labyrinthre£lexe sind bei kleinhirnlosen Kaninchen und 
Katzen (MAGNUS und DE KLEYN) und beim kleinhirnlosen Hund (DUSSER DE 
BARENNE und MAGNUS) erhalten. Es sind das die Drehreaktionen auf den Hals 
(Kopfdrehreaktion und -nystagmus, Kopfdrehnachreaktion und -nachnystagmus), 
auf die Augen (Augendrehreaktion und -nystagmus, Augendrehnachreaktion 
und -nachnystagmus), die Reaktionen auf Progressivbewegungen, die tonischen 
Labyrinthre£lexe auf Hals-, Rumpf- und Extremitatenmuskeln, die Labyrinth
stellre£lexe und schlieBlich die kompensatorischen Augenstellungen (Vertikal
abweichungen und Raddrehungen). 

Die von MAGNUS abgegrenzten Haltungsreflexe (MAGNUS und DE KLEYN, 
1928) sind besonders von RADEMAKER im Laboratorium MAGNUS', zum Teil 
in enger Zusammenarbeit mit diesem Forscher in dessen letzten Lebensjahren, 
untersucht worden. Zu den lokalen Haltungsreflexen gehoren die positive und 
negative Stiitzreaktion (SCHOEN, PRITCHARD), die Stehbereitschaftsreaktion und 
Hinkebeinreaktionen RADEMAKERS. Die Magnetreaktion dieses Autors ist eine 
durch taktile FuBsohlenreizung beim kleinhirnlosen Hunde auftretende positive 
Stiitzreaktion; bei der kleinhirnlosen Katze tritt sie nicht au£. Alle diese Reak
tionen sind beim kleinhirnlosen Tiere stark gestort, die positiven Stiitzreaktionen 
meistens bedeutend gesteigert, die Hinkebeinreaktionen treten meistens ver
spatet ein, die bei del' gewohnlichen Untersuchungsmethode dieser Reaktionen in 
den Schultergelenken ausgefiihrten Korrektionsschritte sind sehr ungleich und in
folge ihrer Verspatung zumeist groBer und ausgiebiger (Dysmetrie, Hypermetrie). 

Auch die segmentalen Haltungsreflexe MAGNUS' sind gestort. Zu diesen 
gehoren die Schunkelreaktionen RADEMAKERs. Diese sind wahrend einiger Tage 
nach der Kleinhirnexstirpation aufgehoben, kehren aber bald zuriick, meistens 
schon nach 4-5 Tagen. Wenn wieder vorhanden, sind die Storungen in diesen 
Reaktionen weniger pragnant, wechselnd und nicht eindeutig. RADEMAKER 
meint, daB sie im allgemeinen etwas gesteigert sind. Die allgemeinen Haltungs
re£lexe von MAGNUS und DE KLEYN, d. h. die von einem Gliede aus in anderen 
Korperabschnitten ausgelOsten re£lektorischen Beeinflussungen der Muskulatur 
sind ebenfalls gestort, meistens gesteigert. Hierher gebOrt z. B. die bei dem, an 
Nackenfell und Schwanz in Normalstellung in der Luft gehaltenen, kleinhirn
losen Hunde durch Beriihrung der vier FuBsohlen hervorgerufene Streckung 
der Pfoten und der Wirbelsaule (RADEMAKER). Es ist nicht erforderlich, auf die 
verschiedentlich variierten Untersuchungsarten fiir diese verschiedenen Re£lexe 
hier einzugehen; es sei diesbeziiglich auf die Darstellungen von MAGNUS und 
DE KLEYN (im Handbuch del' normalen und pathologischen Physiologie) und 
von RADEMAKER (das Stehen usw.) hingewiesen. 

lch wende mich jetzt den Erscheinungen nach Exstirpation einer Kleinhirn
haUte zu. 



Die Exstirpationsversuche. 241 

Es muB hier zunachst darauf hingewiesen werden, daB, wenn man den sagittalen Ein
schnitt, mit dem die eigentliche Operation am Kleinhirn beginnt, wie es von den meisten 
Untersuchern getan wird, genau in der Medianebene anlegt, man nicht eine reine Hemi
exstirpation vornimmt. Schon aus anatomischen Griinden ist eine "reine" Hemiexstirpation 
kaum moglich, denn in der Rinde des Kleinhirnwurmes und unmittelbar unter dieser Rinde 
kreuzen sich verschiedene Faserziige. AuBerdem haben SIMONELLI und DI GIORGIO speziell 
dargetan, daB bei medianer Spaltung des Kleinhirns meistens die zuriickgelassene Halfte 
des Vermis und die der Medianebene naheliegenden Kleinhirnkerne, die Dachkerne, mit
geschadigt werden. Die genannten Untersucher raten daher an, die sagittale Kleinhirn
incision nicht in der Medianebene, sondern in der Ebene der Paramedianfurche vorzu
nehmen. Mit Riicksicht auf die anatomischen Verhaltnisse und die Angaben von SIMONELLI 
und DI GIORGIO solI man bei der Hemiexstirpation des Kleinhirns, sagen wir der rechten 
Halfte, den sagittalen Einschnitt nicht in die Medianebene, sondern in die rechte Halfte des 
Wurmes oder an die Grenze von Wurm und rechter Hemisphare verlegen. 

Fiir die folgende Beschreibung nehmen wir an, daB die rechte Kleinhirn
haUte exstirpiert worden ist. Die Erscheinungen sind bei Hund und Katze 
folgende: 

Der Kopf ist, sobald das Tier aus der Narkose erwacht, stets nach rechts 
gewendet 1 und etwas gedreht, die beiden Vorderpfoten sind nach links vorn 
gestreckt. Die Wirbelsaule ist nach links konvex gekrummt. Bei dem in Normal
stellung in der Luft gehaItenen Tier ist der Kopf etwa 600 nach rechts gewendet 
und etwa 300 nach rechts gedreht. Sobald die Narkose vollstandig abgeklungen 
ist und das Tier auf den Boden gelegt wird, fiihrt es auBerordentlich bald mehrere 
Rollbewegungen um seine Langsachse nach rechts herum (d. h. von der Normal
stellung aus und von oben her gesehen) aus, bis es gegen irgendein Hindernis 
anstoBt und, frequent atmend, liegenbleibt. Wenn der Kopf im Raum gerade 
gestellt wird, wodurch tonische Halsreflexe auf die Extremitatenmuskeln aus
geschaltet werden, ist meistens kein deutlicher Unterschied in dem Tonus der 
Gliedermuskeln vorhanden. Wenn sich eine Differenz in diesem Stadium, 
einige Stunden nach der Operation, zeigt, so besteht diese hochstens in einer 
leichten Hypotonie, am Widerstand gegen passive Bewegungen in den ver
schiedenen Galenken gemessen, in den der Operation gleichseitigen Extremitaten. 
Die Augenstellung ist normal, spontaner Augennystagmus fehlt meistens ganz. 

Bisweilen findet man vorubergehende Augenmuskelstorungen, aber eine 
konstante Folge der halbseitigen Kleinhirnexstirpation sind sie nicht; sie deuten, 
wenn vorhanden, entweder auf eine Mitlasion von bulbaren Zentren oder jeden
falls auf eine vorubergehende funktionelle Beeintrachtigung derselben. 

Schon nach 24 Stunden, Ofters noch friiher, haben die anfangs starken Roll
bewegungen deutlich abgenommen. Das Tier kann jetzt schon in rechter Seiten
lage, d. h. also auf der rechten Flanke, liegen. Linke Seitenlage vertragt es nicht ; 
dann ist es unruhiger und meistens setzen von dieser Seitenlage aus RoII
bewegungen ein. Die Beriihrungsreflexe MUNKS sind an den gleichseitigen 
Gliedern aufgehoben, an den kontralateralen Pfoten zwar vorhanden, aber 
etwas schwacher und weniger elegant als in der Norm. 

In den nachsten 3-5 Tagen nimmt die abnorme Kopfstellung allmahlich ab: 
auch die Anfalle von Rollbewegungen werden immer seItener und weniger heftig. 
Die Wirbelsaulekrummung geht deutlich zuruck. Schon am 2. Tage nach der 
Operation wird der Kopf aus der Seitenlage gehoben und der Normalstellung 
zugedreht. In diesen Tagen sieht man, daB das Tier versucht, aufzusitzen, 
anfanglich aber ohne Erfolg, wobei es immer wieder in die rechte Seitenlage 
zuruckfallt. Am Ende der ersten Woche kann das Tier sich meistens in sym
metrische Bauchlage bringen. Dann fangt es an Laufbewegungen zu machen. 

1 Wenden ist eine Kopfbewegung um eine vertikale Achse, die Scheitel und Mitte der 
Schadelbasis verbindet. Drehen ist die Bewegung des Kopfes um eine sagittale, durch 
Schnauze und Hinterhauptloch gehende Achse (MAGNUS). 

Handbuch der Neurologie. II. 16 
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Die Bewegungen der rechten Vorderpfote sind ganz abnorm; die Pfote wird in 
weit ausholenden Bewegungen bis iiber den Kopf gehoben und dann mit Wucht 
auf den Boden aufgesetzt. Anfangs kommt das Tier nicht von Ort und Stelle, 
es dreht sich um sein Becken als Achse im Kreise nach rechts herum. 

Bei diesen abortiven Lokomotionsbestrebungen liiBt sich meistens ein trans
versales Kopfschiitteln, sog. Kopfpendeln, beobachten. Auch der Korper zittert 
und wackelt dabei hin und her. Bei diesen Versuchen zur Lokomotion geraten 
die rechten GliedmaBen ofters in ganz abnorme Stellungen, aus denen das Tier 
sie nicht oder erst nach langem Bemiihen befreien kann. 

Im Ubergang der ersten in die zweite W oche gelingt es dem Tier sich soweit 
aufzustellen, daB der Bauch nicht mehr den Boden beriihrt. Zittern und 
Schwanken des Korpers und des Kopfes sind dabei sehr deutlich. Nach 2 bis 
3 W ochen kann das Tier wieder gehen, unter ganz typischen Bewegungsstorungen 
in den homolateralen Extremitaten, welche ausgesprochene "Dysmetrie" auf
weisen (Paradeschritt im rechten Vorderbein, Hahnentritt im rechten Hinter
bein). Die Lokomotion des Tieres hat etwas Bruskes, Sprunghaftes, und ofters 
knicken diese GliedmaBen, besonders das Hinterbein, plotzlich ein. Wenn das 
Tier sich fortbewegt, geht es immer noch im Kreise nach rechts herum. 

Wenn dieses Stadium erreicht ist, kann man die funktioneUe Restitution 
rasch zunehmen sehen. Aber noch nach langerer Zeit, besonders wenn das Tier 
erregt ist, lassen sich deutliche Storungen in den Bewegungen der rechten Ex
tremitiiten beobachten. Der Hahnentritt dieser Pfoten bleibt, obwohl deutlich 
vermindert, ein permanentes Symptom. Hypotonie der Muskeln ist nicht vor
handen, das Muskelrelief ist ein kraftiges, die Muskelbiiuche fiihlen sich auf 
beiden Seiten gleich fest an. Die Beruhrungsre£lexe sind jetzt, wenn auch etwas 
abgeschwacht, wieder vorhanden. 

Am niederen Affen liegen mehrere Untersuchungen schon von alteren Autoren 
(LUCIANI, MUNK, RUSSEL, FERRIER und TURNER, ANDRE-THOMAS, LEWAN
DOWSKY u. a.) vor. In neuerer Zeit haben RADEMAKER, und ARING und FULTON 
iiber Kleinhirnexstirpationen am Affen (Macacus) berichtet. Ein kleinhirnloser 
Macacusaffe zeigt, wenn keine Nebenlasionen bei der Operation gesetzt sind, 
keine Zwangserscheinungen, kein RoUen, keinen Augennystagmus. Nach etwa 
zwei Tagen fangt das Tier an Bewegungen auszufiihren, die deutlich gestort 
sind; Tremor, Ataxie und Hypermetrie sind vorhanden. Der Widerstand gegen 
passive Bewegungen ist in den einzelnen Gelenken nicht abnorm, weder erhoht, 
noch herabgesetzt. In den nachsten Tagen wird der Kopf und der Rumpf in 
symmetrischer SteHung auf den Boden gestellt und das Tier kann sich durch 
StoBe seitens der Hinterbeine und unter Spreizung der Vorderbeine etwas vor
warts schieben, wobei die Arme in den Schulter- und Ellbogengelenken gebeugt 
gehalten werden und Brust und Bauch dem Boden aufliegen. Wie ARING und 
FULTON nachdriicklich hervorheben, macht sich mit der allmahlichen Riickkehr 
der Beweglichkeit der cerebellare Tremor sehr stark geltend. Auch die Ataxie 
und Hypermetrie werden viel deutlicher. Nach etwa 10-14 Tagen kann das 
Tier sich in aufrechter Sitzstellung halten, indem es sich am Gitter des Kafigs 
festhalt und daran aufrichtet. Erst nach zwei oder drei Monaten lernt der Affe 
wieder, sei es auch unter starken ataktischen Storungen, frei herumzugehen 
und sogar zu klettern. ARING und FULTON berichten, daB die Untersuchung 
auf positive Stutzreaktion, die beim kleinhirnlosen Hunde so markant ist, bei 
ihren Affen noch nach fast vier Monaten negativ ausfiel. 

Das Bild des einseitig kleinhirnlosen Affen ist im wesentlichen analog dem 
des einseitig kleinhirnlosen Hundes. Rollbewegungen sind beim Affen aber 
noch weniger ausgesprochen als beim Hunde und konnen, wie schon LEWAN
DOWSKY hervorhob, ganz fehlen. Die Lokomotion und auch die isolierten 
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Zielbewegungen, wie z. B. das Greifen nach einer Frucht usw., gehen mit deut
licher Ataxie (Tremor, Dysmetrie, ungenaues Zielen) einher. 

In allerletzter Zeit haben BOTTERELL und ~ULTON iiber Kleinhirnexstirpa
tionen am Schimpansen berichtet. Aus dem vorlaufigen Bericht sei hervor
gehoben, daB nach einseitiger Exstirpation einer Kleinhirnhemisphare, ohne 
Lasion der Kerne, deutliche homolaterale Muskelhypotonie vorhanden ist mit 
leichter Ungeschicklichkeit und Verlangsamung der "Willkiir"-bewegungen, 
Tremor fehlt nach solchem Eingriff. Nach Exstirpation des Vermis oder Durch
schneidung der drei Kleinhirnschenkel einer Seite tritt das typische Kleinhirn
syndrom mit Tremor und Dysmetrie auf. Die nach dem erstgenannten Ein
griff deutliche Hypotonie fangt vom 7.-10. Tage post operationem an abzu
klingen, ist aber noch nach drei Monaten nachweisbar. 

Die Reizversuche. 
Reizversuche am Kleinhirn sind seit den ersten Zeiten der Neurophysiologie 

oft gemacht worden. Die alteren Autoren wie MAGENDIE, BOUILLAUD, HERTWIG, 
LONGET, SCHIFF geben an, daB das Kleinhirn fUr die gewohnlichen kiinstlichen 
Reizmittel unerregbar sei. LEVEN und OLLIVIER (1862), PREvoST (1868), FERRIER, 
HITZIG (1874), NOTHNAGEL (1876) haben die ersten positiven Resultate ver
offentlicht. LEVEN und OLLIVIER stachen eine Nadel in das Kleinhirn und 
erzielten u. a. Kriimmung der Wirbelsaule; PREVOST Wendung beider Augen 
zur Seite der Reizung. NOTHNAGEL erzielte Bewegungen der Wirbelsaule und 
der gleichseitigen Extremitaten. FERRIER dehnte seine Reizversuche auf Re
prasentanten der verschiedenen Wirbeltierarten aus und erhielt eine ganze 
Anzahl von Reizeffekten: Augenbewegungen nach aufwarts bei Reizung der 
vorderen Abschnitte des Wurmes, nach abwarts bei Reizung der hinteren Teile 
des Wurmes; auch Bewegungen der Wirbelsaule und der GliedmaBen wurden 
von ihm beobachtet. HITZIG hat 1874 beschrieben, daB Reizung des Flocculus 
beim Kaninchen oft Augenbewegungen zeitigt, sowie daB solche sich auch von 
einer anderen Stelle der Oberflache des Kleinhirns, namlich von der Rinde 
gerade lateral vom Sulcus paramedianus (BOLK) an der hinteren Flache des 
Kleinhirns aus16sen lassen; auch auf mechanische Reizung dieser Rindenstelle 
erzielte HITZIG Augenbewegungen. Diese Angabe ist seitdem mehrmals bestatigt 
worden (KNOLL, HOSHINO, DUSSER DE BARENNE, BREMER). Auch FERRIER 
hat Augenbewegungen (Rollungen) bei Reizung des Flocculus beobachtet; 
BARANY hat diese Frage am Kaninchen eingehend untersucht. PRus hat 
gemeint, zahlreiche Zentren im Kleinhirn in seinen Reizungsversuchen fest
stellen zu konnen, wahrend LOURIE das Vorhandensein von abgegrenzten Zentren 
fiir die Korpermuskulatur leugnet. 

Die Gefahr von Stromschleifen bei elektrischer Reizung des Kleinhirns ist 
groB und muB immer vor Augen gehalten werden. HORSLEY und CLARKE haben 
schon vor vielen Jahren der Kleinhirnrinde Erregbarkeit fiir elektrische Reize 
abgesprochen und alle von dieser Rinde erhaltenen Reizeffekte auf Strom
schleifen auf die Kleinhirnkerne bzw. auf die Hirnstammkerne zuriickgefiihrt. 
Die letzte Genese ist besonders von CLARKE in einer posthum veroffentlichten 
Arbeit (1926) betont worden. Tatsachlich ist die Ausbeute an Reizeffekten bei 
leichter mechanischer Reizung der Kleinhirnrinde ganz gering. Am Kaninchen
kleinhirn habe ich nur die schon von HITZIG bezeichnete Stelle erregbar ge
funden. Am Katzenkleinhirn habe ich keine deutlichen Effekte auf mechanische 
Reizung gesehen. An diesem Tier lassen sich aber mit elektrischer Reizung 
mehrere motorische Effekte zeitigen, die hauptsachlich die homolaterale Korper
muskulatur betreffen. Die am Kleinhirn wirksamen Reizstarken sind immer 

16* 
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groBer als die an der GroBhirnrinde wirksamen. Die Latenz der Reizeffekte 
ist oft auffallend groB (1-2 Sekunden). bfters laBt sich eine deutliche Nach
wirkung des Reizes beobachten; dies ist schon von ROTHMANN hervorgehoben 
worden. Meistens lassen sich bei der Katze Bewegungen der gleichseitigen 
Vorderpfote, vornehmlich Spreizen und Krallenbildung der Zehen, Beugung 
der nach vorne gestreckten Vorderpfote und Adduktion des Oberarms im 
Schultergelenk erzielen. Bisweilen kommt es zu gleicher Zeit zu einer Bewegung 
im kontralateralen Vorderbeine, meistens im Sinne einer Streckung desselben, 
zu der sich ofters noch eine Streckung des gleichseitigen Hinterbeines hinzu
gesellt. Zu diesem kontralateralen Effekte ist meistens eine VergroBerung der 
Reizstarke erforderlich. Auch ein Heben der Pfote vom Operationstisch durch 
Beugung des Ellenbogengelenkes habe ich einige Male wahrgenommen. Augen
bewegungen sind mir bei der Katze bei den von mir angewandten, nicht zu 
groBen Reizstarken nicht begegnet. Die obenerwahnten Reizeffekte lassen sich, 
nach meiner Erfahrung, am leichtesten von einer speziellen Stelle im kranialen 
Abschnitt des Crus I des Lobulus ansiformis (BOLKS) erzielen. Es sind diese 
Effekte aber nicht als Rindeneffekte zu deuten; hierfur sprechen folgende 
Grunde. Erstens zeitigt auch die Reizung des bei der Katze an den kranialen 
Pol des Crus I sich anschmiegenden Processus vermicularis dieselben Effekte, 
dieser Processus hat aber, soviel bekannt, nichts mit den Extremitatenbewe
gungen zu tun. Zweitens treten die Reizerfolge auch noch nach Exstirpation 
der betre££enden Rindenstelle ein. Sie sind wohl ohne Zweifel auf die Reizung 
der gerade an der genannten Stelle ganz oberflachlich verlaufenden Fasern des 
Brachium conjunctivum zuruckzufUhren. 

Schon fruher hatte ROTHMANN in seinen zahlreichen Reizversuchen am Hunde 
analoge Effekte durch Reizung des Crus primum Lobuli ansiformis (BOLK) 
erhalten; von diesen sieht er die "Zehenbewegungen und die an sie anschlieBend 
auftretenden Gesamtbewegungen des Vorderbeines" als echte Rindeneffekte 
an, die ubrigen, besonders bei starkerer Reizung eintretenden Effekte als durch 
Stromschleifen bedingt. 

Interessant ist die von ROTHMANN gemachte Angabe, daB die von ihm 
erwahnten Kleinhirneffekte nicht mehr auftreten, wenn das Brachium con
junctivum auf der Seite der Reizung vor der Kreuzung in der Mittelhirnhaube 
durchtrennt ist. Diese Angabe trifft auch fUr die Katze zu. Auch an der nach 
SHERRINGTON enthirnten Katze lassen sich die oben beschriebenen Reizeffekte 
noch erzielen, wenn der Enthirnungsschnitt frontal von den roten Kernen liegt. 
Wird darauf ein zweiter Schnitt caudal von diesen Kernen durch den Hirnstamm 
angelegt, so blieben die vorher hervorzurufenden Reizeffekte aus. Es nehmen 
offenbar die Erregungen in diesen Reizversuchen, mogen sie von der Rinde, vom 
Mark oder von den Kleinhirnkernen stammen, ihren Weg durch das Brachium 
conjunctivum zu grauen Massen im Niveau der roten Kerne im Hirnstamme 
und flieBen von dort spinalwarts. ROTHMANN meint, daB sie uber dem roten Kern 
selbst verlaufen; das mag zutreffen, aber vorlaufig scheint mir, besonders seit 
neuere Untersuchungen die Bedeutung dieser Kerne fUr die Stellreflexe uSW. 
erschuttert haben, die obengewahlte Fassung vorsichtiger. Die oben beschriebene 
Beugung der Vorderpfote bei der Katze mit intaktem Gehirn oder nach Ent
hirnung ist schon vor vielen Jahren von HORSLEY und LOEWENTHAL, von 
SHERRINGTON und dann spater von STANLEY COBB, BAILEY und HOLTZ be
schrieben worden. Auch MILLER und BANTING (1922), BREMER, BERNIS und 
SPIEGEL erzielten im wesentlichen analoge Erfolge. Die genannten Autoren 
haben auch angegeben, daB sich von dem vorderen Abschnitt der Kleinhirnrinde 
bei den verschiedensten Tierarten eine Hemmung der Enthirnungsstarre gewisser 
Muskeln erzielen laBt; die Beugung der V orderpfote laBt sich auch hervorrufen 
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bei schwacher oder nicht vorhandener Enthirnungsstarre (DUSSER DE BARENNE, 
1923), einerlei aus welchem Grunde letztere fehlt. 

In den letzten 10-15 Jahren sind mehrere Reizversuche am Kleinhirn 
veroffentlicht worden. 

Die von den obenerwahnten Autoren von der Vorderflache des Kleinhirns 
erzielbaren Reizeffekte, besonders die Beugungseffekte, sind nach BREMER 
(1922) als Rindeneffekte aufzufassen; sie sollen von dem palaocerebellaren 
Abschnitte des Lobus anterior ausgehen. 

1m Lobus posterior des Wurmes (Pyramis) ist nach BREMER auch eine, aller
dings weniger leicht erregbare Stelle, die ahnliche Reaktionen zeitigt, vorhanden 
(siehe Abb. 2). 

Diese beiden Abschnitte der palaocerebellaren Rinde sind diejenigen, in 
denen nach den anatomischen Untersuchungen von McNALTY und HORSLEY, 
sowie von INGVAR, die spinocerebellaren Bahnen enden. Die neocerebellare 
Rinde ist nach·BREMER unerregbar. Auch MILLER und LAUGHTON (1928) sind 

Lobus anterior - - - - - - - - -;;CTI'=---LL"}" 

~J~~~~tt~ -- Lobulus simplex 
~ - - -- Lobulus ansiformis 

Paraflocculus --

Flocculus - ,....,-';~ --Lobulus medianns 
r=-............. .-- - - Lobulus paramedianus 

Abb.2. Durch Punktierung sind die bei der Katze an der palaocerebellaren Rinde elektrisch reizbaren 
Gebiete abgegrcnzt. (Nach BREMER.) 

dieser Meinung und fiihren aIle auf Reizung der neocerebellaren Rinde erhaltenen 
Effekte auf Reizung der verschiedenen Kleinhirnkerne zuriick. CLARKE meint in 
einer posthum veroffentlichtenArbeit (1926), daB aIle Kleinhirneffekte von Reizung 
der paracerebellaren Kerne im Hirnstamm (Nucleus Deiters usw.) herriihren. 

Bei den Untersuchungen von MILLER und LAUGHTON sind genaue myo
graphische Aufzeichnungen von Agonisten und antagonistischen Muskeln ge
macht worden, wobei sich zeigte, daB meistens eine deutliche reziproke Inner
vation dieser beiden Muskelgruppen vorhanden ist. Ganz kiirzlich sind ahnliche 
Ergebnisse bei Reizung der Kleinhirnkerne beim Affen unter Benutzung des 
stereotaktischen Apparates (HORSLEY, CLARKE) von MAGOUN, HARE und 
RANSON (1935) beschrieben worden. 

Wie viele von diesen Reizeffekten palaocerebellarer Genese und wie viele 
neocerebellarer Genese sind, ist schwer zu sagen, denn selbst der Nucleus dentatus 
ist nicht ein rein neocerebellarer Kern. Es konnten daher bei der Reizung neo
und palaocerebellare Effekte gemischt sein. Es kann aber auch so liegen, daB 
die Reizung der neocerebellaren Rinde keine motorischen Effekte zeitigt, sich 
aber in anderer Richtung auBert. ROSSI hat namlich (1912) angegeben, daB 
die faradische Reizung der Rinde des Lobulus lateralis, die an sich keine motori
schen Effekte zeitigte, die Erregbarkeit der kontralateralen "motorischen" 
GroBhirnrinde deutlich erhOhte. BREMER (1935) hat diese Beobachtung bestatigt, 
auBert sich aber etwas reserviert, weil die oberflachliche Kokainisierung der 
Kleinhirnrinde diesen Effekt nicht beseitigt. Ich glaube aber, daB diese Angabe 
nicht so schwer wiegt, wenn man sich die Tiefe der Kleinhirnfurchen, in deren 
Grund die CocainlOsung nicht eindringt, vergegenwartigt. 

Es sei noch erwahnt, daB MUSSEN sehr zahlreiche Effekte der elektrischen 
Reizung der palao- und neocerebellaren Rinde angibt (s. Abb. 3). 
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Das wichtigste Ergebnis dieser zahlreichen Reizversuche scheint mir die 
alte, auf HORSLEY und LOEWENTHAL zuruckgehende Beobachtung zu sein, 
daB die Reizung irgendeines Abschnitts des Kleinhirns, ob der Rinde, der 
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Abb. 3. Sagittalschnitt durch den Vermis des Katzen· 
kleinhirns mit den von den verschiedenen Windungen 

erhaltenen Reizeffekten. (Nach M1:SSEN.) 

Kerne oder der aus diesen letz
teren hervorgehenden Fasersy
sterne, motorische Reizeffekte 
zeitigt, die teils in einer Kon
traktion von gewissen Mus
keln, teils in einer Hemmung 
einer Muskelzusammenziehung 
bestehen. 

Auch die elektrophysiologi
sche Untersuchungsmethode 
ist zur Untersuchung des 
Kleinhirns herangezogen wor
den. BECK und BIKELES 
reizten periphere Extremi
tatennerven beim Hunde und 
leiteten Aktionsstrome von 
der Rinde des Vermis abo Auch 
reizten sie thermisch die "mo
torische" GroBhirnrindeunder
hielten Aktionsstrome von der 

gekreuzten, in geringerem AusmaBe auch von der gleichseitigen Kleinhirnhemi
sphare. Keine sicheren Aktionsstrome traten im hinteren Abschnitt des Vermis auf. 

Abb. 4. A zeigt die Potentialschwankungen der Parietalrinde einer Katze, unter Ohloroform
Athernarkose. Frequenz der Schwankungen etwa 60 pro Sekunde. B zeigt die vom Vermis des 
Kleinhirns beim selben Tier erhaltenen Potentialschwankungen mit einer Frequenz von etwa 180 pro 

Sekunde. Zeitmarkierung gibt Viertelsekunden. (Nach E. D. ADlUAN.) 

Es ist hochst wunschenswert, daB diese Untersuchungen mit moderner 
Technik wiederholt werden. Soviel ich weiB, liegt bis jetzt nur eine Arbeit von 
ADRIAN (1934) uber Potentialschwankungen am Kleinhirn vor, in der er viel 
schnellere und regelmaBigere "spontane" Schwankungen (150-250 pro Sekunde) 
verzeichnet als an der GroBhirnrinde aufgefunden werden (s. Abb. 4). 

Besprechung del' experimentellen Ergebnisse. 
Die heutigen Kleinhirnforscher stimmen darin uberein, daB das Kleinhirn 

ein wichtiger Teil des Zentralnervensystems fur die Bewegungsregulierung ist. 
DaB das Kleinhirn einen EinfluB auf die vegetativen Funktionen ausube, ist als falsch 

zuruckzuweisen. GALL gab das Kleinhirn als das "Zentrum des Geschlechtstriebes" an, 
was nur als ein "Beispiel der vielen Irrtumer seiner phrenologischen Lehre anzusehen ist. 
Andere diesbezugliche Angaben sind wohl auf mangelhaft interpretierte Versuche, in denen 
nicht nur das Kleinhirn, sondern auch benachbarte Teile des Zentralnervensystems, beson
ders das Kopfmark und die aus demselben austretenden Nerven mitgereizt wurden. In 
neuerer Zeit ist von einigen Autoren das Kleinhirn als das Zentrum fUr die autonome efferente 
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Innervation der quergestreiften Muskeln angesprochen worden, ohne daB diese Ansicht in 
den experimentellen Tatsachen eine genugende und befriedigende Stutze Iiinde. 

Wir wollen die Besprechung der Ansichten der verschiedenen Kleinhirn
forscher mit der Auffassung LUCIANIS beginnen, weil, wie schon in der Ein
leitung vermerkt, die moderne Kleinhirnforschung mit ihm einsetzt. 

LUCIANIS Verdienste um die Kleinhirnforschung sind vornehmlich folgende: 
Erstens war er der erste, dem es gelungen ist, sogar in der voraseptischen Zeit 
der Operationstechnik, h6here Saugetiere, auch nach fast totalen Kleinhirn
exstirpationen, langere Zeit am Leben zu erhalten, d. h. "chronische" Versuche 
anzustellen. Zweitens hat er als erster experimentell die Unrichtigkeit der 
Angabe FLOURENS', nach der ein kleinhirnloses Tier nicht mehr zu irgendwelcher 
Lokomotion imstande sein solIte, dargetan. Drittens hat er endgiiltig bewiesen, 
daB jede Kleinhirnhalfte ausschlieBlich oder jedenfalls ganz vorwiegend die 
gleichseitige Muskulatur des K6rpers beeinfluBt. LUCIANI unterschied nach 
operativen Lasionen des Kleinhirns drei Perioden: 1. die der sog. dynamischen 
Erscheinungen oder Zwangserscheinungen, 2. die der eigentlichen cerebellaren 
Ausfallserscheinungen und 3. die der sog. Kompensationserscheinungen. 

In der deutschen Ubersetzung seiner "Fisiologia dell'Uomo" (WINTERSTEIN
BAGLIONI) schreibt er diesbezuglich (Bd. III, S. 450): "Welcher Art auch die Ver
stummelung des Kleinhirns sein m6ge, den wahrenAusfallserscheinungen, d. h. den
jenigen, welche den Defekt oder Ausfall der Kleinhirninnervation zum Ausdruck 
bringen, geht eine kurze Periode der Funktionssteigerung voraus, im Gegensatz 
zu den Verstummelungen des GroBhirns, bei denen man konstant beobachtet, 
daB den Ausfallserscheinungen eine Periode der Funktionshemmung vorangeht. 
Um streng objektiv zu sein, wollen wir uns vorderhand darauf beschranken, die 
unmittelbaren Folgen der Abtragung des Kleinhirns als "dynamische Erschei
nungen" zu bezeichnen, wobei wir die Frage unentschieden lassen, ob sie von dem 
durch das Trauma der Operation gesetzten Reizzustand, oder aber von dem 
p16tzlichen Ausbleiben des Einflusses herruhren, den das Kleinhirn auf die 
anderen Zentren des Nervensystems ausubt." 

"Zu den cerebellaren Ausfallserscheinungen wahrend der zweiten Periode 
gesellt sich sehr bald eine dritte Reihe von Erscheinungen, von wesentlich 
gesonderter Natur und Entstehungsart, die ich ,kompensatorische Erscheinungen' 
genannt habe und die von den intakt gebliebenen Teilen des Kleinhirns oder 
anderen Gehirnzentren veranlaBt werden. 1m ersten FaIle handelt es sich um 
eine organische Kompensation, die in einer allmahlichen Abschwachung der 
Ausfallserscheinungen besteht, im zweiten FaIle um eine funktionelle Kompen
sation, die in abnormen Bewegungen besteht, die dazu dienen, den Folgen der 
Ausfallserscheinungen zu begegnen und sie teilweise auszugleichen." 

Besprechen wir zuerst die "dynamischen" Erscheinungen. Es sei hier bemerkt, 
daB diese Bezeichnung eigentlich von FERRIER herruhrt. 

Dynamische Erscheinungen sind viel markanter nach einseitiger Exstirpation 
als nach Totalexstirpation des Kleinhirns. POURFOUR DU PETIT hat 1710 als 
erster die Zwangsbewegungen nach Kleinhirnlasionen beschrieben. Seitdem 
sind diese Phanomene, besonders das Rollen um die Langsachse, von zahl
reichen Untersu chern , von MAGENDIE, LONGET, SCHIFF U. a. studiert worden. 
Wenn man das Tier yom Rucken aus betrachtet und die Richtung des Rollens 
von der Normaistellung aus bezeichnet, dann rollt das Tier nach einseitiger 
Kleinhirnlasion nach der Seite der Operation: Die Rollbewegungen sind bei den 
verschiedenen Tierarten verschieden stark ausgepragt; auBerdem scheint die Aus
dehnung der Kleinhirnlasion dabei von Bedeutung zu sein. Am starksten sind 
die Rollbewegungen bei Cavia und beim Kaninchen; viel weniger intensiv schon 
beim Runde und bei der Katze, bei denen diese Zwangserscheinungen nur einige 
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(5-7) Tage nach dem Eingriff bestehen. Wenn die Exstirpation nur die Remi
sphiire betrifft und der Wurm zuriickgelassen ist, kann Rollen bei Rund und 
Katze ganz vermiBt werden oder nur fUr kurze Zeit andeutungsweise vorhanden 
sein. Beim Mfen (Macacus) sind diese Zwangserscheinungen, wie schon LEWAN
DOWSKY angegeben hat, nur sehr geringfiigig; das Tier kann sie, indem es sich 
sehr ruhig verhiilt, ganz unterdriicken. Die Kriimmung der Wirbelsiiule mit 
der Konkavitiit nach der operierten Seite geht bei der Katze und beim Runde 
sehr schnell voriiber und ist ofters schon nach 24 Stunden fast ganz verschwunden. 

Nach der Totalexstirpation des Kleinhirns sind die Zwangserscheinungen 
meistens sehr gering. Rollbewegungen und andere asymmetrische Zwangsinner
vationen fehlen; immer ist aber eine mehr oder weniger deutliche Zwangshaltung 
des Kop£es und der vorderen Abschnitte der Wirbelsiiule nach hinten vorhanden, 
die gelegentlich so stark sein kann, daB das Tier in Ge£ahr kommt, sich nach 
hinten zu iiberschlagen. Nach Exstirpation des Wurmes ist diese Zwangsbewe
gung, zuerst von MAGENDIE als "Movement de recul" beschrieben, so stark, daB 
die Tiere tatsiichlich ofters einen Purzelbaum nach hinten schlagen. Das ist wohl 
darauf zuriickzufiihren, daB die Tiere nach Liisionen des Wurmes weniger lange 
und weniger intensiv gestort sind als nach der Totalexstirpation des Kleinhirns. 

Die von mehreren Autoren gemachten, aber nicht immer iibereinstimmenden 
Angaben iiber Abweichungen in der SteHung der Augen (LUCIANI, THOMAS, 
LEWANDOWSKY u. a.) wurden von anderen Autoren abgelehnt und auf Neben
liisionen, Blutungen oder Entziindungen benachbarter Zentralteile, besonders 
des Kopfmarks, bezogen. lch kann dieser schon von FERRIER und TURNER, 
RISIEN RUSSELL und MUNK ausgesprochenen Meinung nur beipflichten. Es 
ist moglich bei der Katze, beim Runde und beim Mfen (Macacus) das Kleinhirn 
total oder halbseitig zu exstirpieren, ohne daB sich auch nur eine Spur einer 
Augenabweichung oder von Augennystagmus beobachten liiBt. Auch FULTON 
hat dasselbe kiirzlich fUr seine Kleinhirnliisionen an Affen bestiitigt. Man ist 
daher berechtigt, diese Erscheinungen, wenn vorhanden, auf anatomische oder 
£unktionelle Schadigung benachbarter Teile des Zentralnervensystems, und 
zwar hochstwahrscheinlich der vestibularen Apparate des verlangerten Markes 
zuriickzufiihren. 

Die ganze Frage nach der Genese der dynamischen Erscheinungen ist noch 
immer unklar. Anfiinglich (1891) faBte l~uCIANI sie als operative Reizerschei
nungen auf; spiiter hat er diese Ansicht fallen lassen und an eine Art Dreh
schwindel gedacht. Auch LEWANDOWSKY nimmt als Ursache, besonders der 
Rollbewegungen, einen Schwindel an; er sieht darin die Objektivierung einer 
subjektiven Storung der Orientierung im Raume, die sich beim Menschen als 
Drehschwindel kundgibt MUNK betrachtet die Rollbewegungen als den "natur
gemiiBen" Versuch des Tieres "au£zustehen und zu gehen oder wenigstens aus 
der unertraglichen Seitenlage in die gewohnte Ruhestellung iiberzugehen; und 
da ihm dies nicht gleich gelingt, kann es nicht mehr im Vollbesitz der zweck
miiBigen Mittel sein, die es vorher da£iir besaB. 1m Bestreben, sein Ziel gleich
wohl zu erreichen, verwendet nun das Tier in mannigfaltiger Weise auBer dem 
Reste der zweckmiiBigen auch noch mehr oder weniger unzweckmaBige und 
iiberhaupt aIle Mittel, die ihm noch zu Gebote stehen, und so stellen sich vielerlei 
ungeschickte und ungewohnliche Bewegungen ein, unter ihnen im bunten Wechsel 
und ohne engeren Zusammenhang miteinander die Zwangsbewegungen." 

Diese Ansicht kann nicht befriedigen. Die Rollbewegungen sind von alters 
her mit vollstem Recht als Zwangsbewegungen bezeichnet, weil keiner, der sie 
gesehen hat, sich dem Eindruck verschlieBen konnte, daB das Tier diese Be
wegungen zwangsmaBig ausfiihrt, daB es sie ausfiihren mufJ und nicht anders 
kann. 1m Stadium der intensiven Rollbewegungen kann, wie MUNK angibt, 
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von einem bunten Wechsel der Bewegungserscheinungen gar keine Rede sein. 
Die Rollbewegungen beherrschen die Szene vollkommen; jeder yom Tier gegebene 
Bewegungsimpuls fiihrt zum RoIIen, jedenfalls zum Ansatz zu einer solchen 
Zwangsbewegung. Das Bild dieser Rollbewegungen ist nicht nur in seiner 
Modalitat und Intensitat, sondern besonders auch in seiner Ein£6rmigkeit 
au Berst eindrucksvoll und steIIt sich ganz anders dar als man nach MUNKS 
Schilderung erwarten sollte. 

Die Annahmen LUCIANIS und LEWANDOWSKYS, daB eine Art von Schwindel 
den initialen Zwangserscheinungen zugrunde liege, kommen als vollig hypo
thetische und unkontrollierbare Angaben iiber subjektive Erscheinungen bei 
einem Versuchstier nicht ernstlich in Betracht. 

THOMAS meint, daB diese Zwangserscheinungen echte Ausfallserscheinungen 
sind. Hiermit hat er bei gut gelungenen, mit moderner Operationstechnik aus
gefiihrten und ohne N e benliisionen und ohne Entziindungen einhergehenden 
Exstirpationen am Zentralnervensystem wohl recht. Er fiihrt die Zwangs
erscheinungen (Augenabweichung, ZwangshaItung des Kopfes und Rollbewe
gungen) auf die einseitige, durch die Operation herbeigefiihrte plOtzliche Um
stellung des funktionellen GIeichgewichts der cerebello-vestibularen Mechanismen 
zuriick. Zugunsten der Auffassung THOMAS' spricht die Tatsache, daB diese 
Zwangsbewegungen am stiirksten bei den Saugetieren sind, bei denen die vesti
bulo-cerebellaren Verbindungen relativam machtigsten entwickelt sind (Cavia, 
Kaninchen) und weniger oder fast gar nicht vorhanden sind bei den hOheren 
Saugern, wo diese Mechanismen anatomisch schwacher entwickelt sind (Hund, 
Katze, A£fe). Aber es lassen sich doch auch mehrere Punkte gegen THOMAS' 
Deutung anfiihren. Bei der Hemiexstirpation wird eine der wichtigsten cere bello
vestibularen Verbindungen, das Hakenbiindel, das bald nach seinem Ursprunge 
aus dem Nucleus tecti die Medianlinie kreuzt, beiderseits durchschnitten. AuBer
dem kommt nach THOMAS in der Genese der Zwangserscheinungen der einseitigen 
Storung der neocerebellaren efferenten Systeme eine Rolle zu. Wenn das zutrafe, 
miiBten die Zwangsbewegungen bei den hoheren Tieren bedeutender ausgepragt 
sein als bei den niederen Saugetieren; aber gerade das Umgekehrte trifft zu. 
Schwerer aber als dieses theoretische Bedenken wiegt die Tatsache, daB ROTH
MANN eine ganz reine (anatomisch kontrollierte) Durchschneidung eines Brachium 
conjunctivum unmittelbar hinter dem hinteren Vierhiigel beim Hunde vor
genommen hat, "ohne jede Andeutung von Zwangsbewegungen" eintreten zu 
sehen. Ferner sei in dieser Beziehung noch auf die Angabe ROTHMA.NNS ver
wiesen, nach der bei einem Tier, bei dem er eine vollkommene Entrindung der 
linken Kleinhirnhemisphare ohne primiire Schadigung der Kleinhirnkerne und 
des Wurmes gemacht hatte, keine Zwangsbewegungen feststellen konnte; das 
Tier konnte schon in den ersten Tagen nach der Operation aufstehen und laufen. 
Es scheint somit nach diesen Versuchsergebnissen, daB eine Lasion des Wurmes 
oder der zentralen Kleinhirnkerne in der Genese der cerebellaren Zwangs
erscheinungen eine Rolle spieIt. Nach der einseitigen Ausschaltung der spino
cerebellaren Bahnen hoch im Riickenmark (BING, MA.RBURG) ist von Rollbewe
gungen nicht viel oder gar nichts feststellbar. Die isolierte AusschaItung dieser 
afferenten Kleinhirnbahnen scheint also nicht maBgebend zu sein. 

Die Rollbewegungen nach Hemiexstirpation des Kleinhirns haben in mehreren 
Punkten groBe Ahnlichkeit mit den Rollbewegungen nach einseitiger Labyrinth
exstirpation. Auch die nach letzterem Eingriff eintretenden Rollbewegungen 
sind um so weniger ausgepriigt, je hoher man in der Tierreihe aufsteigt. Man 
muB sich aber hiiten, die nach einseitiger Kleinhirnexstirpation und einseitiger 
Labyrinthektomie auftretenden Zwangserscheinungen ohne weiteres zu identi
fizieren. Denn 1. fehIen Augendeviation und Augennystagmus nach Kleinhirn-
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lasionen, brauchen jedenfalls nicht vorhanden zu sein; 2. kann das einseitig 
labyrinthektomierte Tier zwischen den Rollbewegungen, wenn auch mit typischen 
Storungen der Augen-, Kopf- und Extremitatenhaltung, sofort ruhig sitzen, 
wahrend das nach Kleinhirnhemiexstirpation anfangs gar nicht und erst nach 
mehreren Tagen und auch dann noch sehr schlecht gelingt; 3. ist die Drehung 
des Kopfes nach der operierten Seite bei Cavia, Kaninchen, Katze und Hund 
nach einseitiger Labyrinthektomie ein Dauersymptom (MAGNUS und DE KLEYN), 
wahrend diese abnorme Kopfhaltung bei Katze und Hund nach einigen bzw. 
mehreren Tagen nach der Hemiexstirpation des Kleinhirns verschwunden ist. 
Dbrigens hat schon 1891 BOGUMIL LANGE nachdriicklich fiir die Taube angegeben, 
daB Kleinhirnsymptome und Labyrinthsymptome voneinander zu trennen sind, 
und LEWANDOWSKY und BEYER haben dargelegt, "daB nach doppelseitiger 
Labyrinthexstirpation einseitige Kleinhirnverletzung die typischen Zwangs
bewegungen verursacht". Damit erledigt sich die Annahme der peripheren 
Genese der Rollbewegungen aus dem Vestibularisreceptor. Eine zentrale Genese 
durch gestorte Aktionsbalancierung der medullaren Vestibularisapparate ware 
allerdings denkbar. Yorlaufig erscheinen mir aber prazisere Angaben noch 
nicht moglich. 

Wir kommen jetzt zu den Erscheinungen der zweiten und dritten Periode 
LUCIANIS, den Ausfallserscheinungen und den Kompensationsvorgangen. Eine 
scharfe Grenze ist zwischen diesen beiden Perioden ebensowenig wie zwischen 
der ersten und zweiten vorhanden; alle drei Perioden gehen flieBend ineinander 
iiber. Die Unterscheidung in die drei Perioden ist mehr oder weniger arbitrar; 
denn es ist sehr schwer, ja im Grunde geradezu unmoglich, anzugeben, welche 
Erscheinungen in diesen Perioden tatsachlich cerebellare Ausfallserscheinungen 
sind und welche auf Kompensationsvorgange zuriickzufiihren sind. 

lch ziehe es daher vor, diese zwei letzteren Perioden als die Periode der 
cerebellaren Ataxie zusammenzufassen. In dieser Periode sind die dynamischen 
Erscheinungen, sofern iiberhaupt solche anfangs vorhanden waren, fast ganz 
oder ganz verschwunden und das Tier kann sich wieder auf die Beine stellen 
und fortbewegen, wenn auch unter den sehr markanten, friiher geschilderten 
Storungen. 

Es erhebt sich nun die Frage nach der Deutung dieser Storungen. 
FLOURENS meinte, daB die Lokomotion beim kleinhirnlosen Tier definitiv 

aufgehoben sei, obwohl es seine Glieder noch sehr wohl bewegen konne. Diese 
falsche Angabe hat LUCIANI definitiv widedegt, ebenso wie die andere irrtiimliche 
Angabe FLOURENS', daB eine Kleinhirnhalfte die kontralaterale Korpermusku
latur beeinflusse. 

LUCIANI war es auch, der zum ersten Male eine "Theorie" der Kleinhirn
funktionen gegeben hat, die sich noch heute zahlreicher Anhanger erfreut. Er 
fiihrt bekanntlich die cerebellaren Storungen auf drei Grundsymptome zuriick: 
A tonie, Asthenie und Astasie der quergestreiften Korpermuskulatur. Nach ihm 
sind die Muskeln beim kleinhirnlosen Tiere schlaff, atonisch, passiven Bewegungen 
in den verschiedenen Gelenken wird geringerer Widerstand geleistet als normaliter. 

Mit dieser Atonie ist nach ihm auch eine Yerminderung der Energie der 
Muskeltatigkeit, ein zweites Grundsymptom, die Asthenie, eng verbunden. Er 
schlieBt dies aus der Tatsache, daB nach einseitigen Kleinhirnlasionen die gleich
seitigen Pfoten ofters einknicken, daB das total kleinhirnlose Tier langere Zeit 
nicht auf den Hinterbeinen stehen kann und daB diese Tiere viel schneller 
ermiiden als normale Tiere. Das dritte Grundsymptom, die Astasie, das Zittern 
der kleinhirnoperierten Tiere, fiihrt LUCIANI auf eine mangelhafte "unvoll
standige Summation der Einzelimpulse", die yom Zentralnervensystem aus den 
Muskeln zustromen, zuriick. Das ist LUCIANIS beriihmte Trias, auf die er seine 
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Kleinhirnlehre aufgebaut hat, indem er diesem Abschnitt des Zentralnerven
systems eine tonische, sthenische und statische Funktion auf die neuromuskuHiren 
Apparate zuschrieb, wodurch "das Kraftvermogen, uber das die Nervenmuskel
praparate verfugen, erhoht wird". 

Ais "Experimentum crucis" fur seine Theorie betrachtet LUCIANI seinen 
schon oben erwahnten Schwimmversuch. Ein kleinhirnloser Hund, der noch 
fast gar nicht gehen kann, schwimmt nach LUCIANI ganz richtig und tadellos, 
weil die atonischen, asthenischen und astatischen Muskeln jetzt den Korper 
nicht zu tragen haben und nicht unter der Last versagen, sondern im Wasser 
ungehindert sich zusammenziehen konnen. Aus dem angeblichen Nichtvorhan
densein von Lokomotionsstorungen beim Schwimmversuch schlieBt LUCIANI, 
daB die Kleinhirnataxie nicht auf eine Koordinationsstorung zuruckzufuhren sei. 

Die Dysmetrie, d. h. die ubermaBig groBen und auch ubermaBig kraftigen 
Bewegungen des kleinhirnlosen Tieres erklarte LUCIANI anfangs als Kompen
sationserscheinung vom GroBhirn aus, spater auBerte er sich reservierter und 
gestand die Moglichkeit zu, daB die Dysmetrie als viertes Symptom in sein 
Syndrom aufzunehmen sei. 

Fur die Diskussion der LUCIANISchen Lehre wahlen wir als Beispiel am besten 
den Hund, an dem die meisten Erfahrungen vorliegen, obwohl die Erorterung 
im wesentlichen auch fUr andere Sauger gelten kann. 

Gleich zu Aufang sei hervorgehoben, daB das Verhalten des kleinhirnlosen 
Hundes ein ganz anderes ist als man nach den drei Grundsymptomen LUCIANIS 
erwarten sollte. Das gilt nicht nur fUr meine Erfahrungen und Beschreibung, 
sondern auch fUr die Beschreibungen von eigentlich allen Autoren, LUCIANI 
selbst einbegriffen! Was man nach der Kleinhirntrias dieses Forschers erwarten 
soUte, ware ein Hund, der sich nur muhsam auf seinen atonischen, kraftlosen 
Extremitaten herumschleppt, der jede Bewegung langsam und apathisch aus
fuhrt und unter dem Gewicht des Korpers zusammenbricht und liegenbleibt. 
Nichts ist weniger zutreffend als dieses Bild des kleinhirnlosen Hundes, das 
man sich auf Grund der LUCIANISchen Trias konstruieren muBte. lch habe 
auf diesen Punkt schon in meiner monographischen Darstellung im Handbuch 
der Neurologie des Ohres ausdrucklich hingewiesen und keiner der Autoren, die 
uber Kleinhirnphysiologie seitdem geschrieben und seitdem LUCIANIS Lehre 
verteidigt haben, hat diesen Einwand widerlegt. Er besteht meines Erachtens 
auch heute noch, genau wie 1923, zu Recht und legt die Unrichtigkeit der LUCIANI
schen Kleinhirnlehre und ihre inneren Widerspruche dar. Zwei Stellen aus den 
vielen LUCIANISchen Protokollen, die nach meiner Meinung mit seiner Lehre in 
direktem Widerspruch stehen, habe ich seinerzeit angefuhrt: 

Von dem Hunde Z heiBt es in dem Protokoll vom 12. Juli 1886 (Das Klein
hirn. 1893), noch nicht einen Monat nach der Operation: "Macht es (das Tier) 
einige Schritte ohne Stutze, so ist sein Gang mit den Beinen so steif als waren 
sie aus einem Stucke" (unterstrichen von LUCIANI); von einer Hundin F am 
31. Oktober 1883, zwei Monate nach dem letzten operativen Eingriffe: "Bruske, 
fast veitstanzahnliche Bewegungen ... " . Nun sind diese Erscheinungen der 
steifen Beine, der briisken Bewegungen nicht nur in den ersten Tagen nach dem 
Eingriff, wo sie als "dynamische" Erscheinungen gedeutet werden konnten, 
und auch nicht erst mehrere Wochen nach der Kleinhirnexstirpation, wo sie 
als "Kompensationserscheinungen" gedeutet werden konnten, zu beobachten. 
Nein, sie sind wahrend des ganzen postoperativen Lebens der Tiere festzustellen. 
In dem Protokolle LUCIANIS seines Hundes Z z. B. findet sich fur fast jedes 
Datum eine Bemerkung in irgendeiner Form uber die starren Beine des Tieres. 
Auch MUNK sagt z. B., daB ein kleinhirnloser Hund "zeitlebens nur hupfend und 
sprungartig gehen kann ... ". 
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Kurz und gut: Wir alle, die Runden das Kleinhirn exstirpiert haben, haben 
dieselbe Symptomatologie vor uns gehabt, wir alle haben die starren Extremi
taten, die bruske, sprunghafte, zappelnde Lokomotion der Tiere beobachtet ... 
und protokolliert. Wo in diesem ganzen Bilde Platz fiir Muskelatonie ware, ist 
mir immer einfach unverstandlich gewesen und geblieben. 

Wenn RADEMAKER, der im iibrigen durchaus das Nichtvorhandensein einer Muskelatonie 
bestatigt, sagt, daB man zwei Gruppen von Hunden nach Kleinhirnexstirpation begegnet, 
einer Gruppe, die die klassische, oben geschilderte Symptomatologie zeigt, und eine zweite 
Gruppe, in denen die Tiere ganz schlaff daliegen, so mochte ich dazu folgendes bemerken. 
Auch ich habe einige Male solche Tiere der zweiten Gruppe gesehen. Diese zeigten aber 
auBerdem Nystagmus, abnorme Kopf- und Extremitatenstellungen, kurz Erscheinungen, 
die auf eine Nebenschadigung benachbarter Mechanismen des Hirnstammes, besonders der 
vestibularen Kopfmarkmechanismen, hindeuteten. Diese Vermutung wurde in den einzelnen 
Fallen, denen ich begegnet bin, bei der Sektion schon makroskopisch bestatigt. Ich messe 
daher dieser zweiten Gruppe als durch Nebenlasionen verunreinigten Versuchen keine 
Bedeutung zu. 

Aber nicht nur die Lokomotion der Tiere widerspricht der Annahme einer 
Muskelatonie, sondern auch die weiteren experimentellen Tatsachen sind der 
Diagnose einer solchen Storung direkt zuwider. Die Muskeln fiihlen sich gar 
nicht schlaff an, das Relief der Muskelbauche springt unter der Raut gut hervor, 
und bei passiven Bewegungen in den Gelenken der Extremitaten empfindet 
man nicht geringeren Widerstand als normal. 

Besonders sei hier hervorgehoben, daB dies auch fur Remiexstirpationen 
zutrifft, bei denen ein direkter Vergleich der beiden Korperseiten moglich ist. 

Ich stehe daher nach wie vor auf dem Standpunkte, daB eine Atonie der 
Muskeln nach Kleinhirnexstirpation nicht besteht, jedentalls nach diesem Eingritt 
nicht vorhanden zu sein braucht, und daB dieses Symptom sogar bei den Tieren 
LUCIANIS hochstwahrscheinlich nicht vorhanden war. 

Auch von der Existenz des zweiten Symptoms LUCIANIS, seiner Asthenie, 
habe ich mich nicht uberzeugen konnen. Schon THOMAS leugnete das Bestehen 
dieses Symptoms, und seitdem ist diese Ablehnung auch von RADEMAKER be
statigt. Wer kleinhirnlose Runde wahrend langerer Zeit, 1/2-1 Stunde lang, 
ja noch langer, hinter vorgehaltenen und vorgeworfenen Fleischstucken hat 
herumzappeln sehen, kann unmoglich auf eine abnorm schnelle und starke 
Ermudung der Muskulatur bei diesen Tieren schlieBen. 

"Ober das Vorhandensein des dritten Symptoms LUCIANIS, der Astasie, kann 
kein Zweifel bestehen. Zittern, Wackeln und Unsicherheit mancher Bewegungen 
gehoren zu den markantesten Erscheinungen beim kleinhirnlosen Tiere. Wie 
schon oben erwahnt, faBt LUCIANI dieses Symptom auf als durch unvollstandige 
Verschmelzung der Elementarimpulse bedingt, die vom Zentralnervensystem 
zu den neuromuskularen Apparaten ab£1ieBen. Das Kleinhirn bewirkt nach 
ihm, daB "die von den Muskeln ausgefiihrten Bewegungen der GliedmaBen 
normalerweise allmahlich und einheitlich erfolgen, d. h. ohne Storung der Kon
tinuitat, ohne Zittern und Schwanken, mit vollstandiger Verschmelzung der 
Elementarimpulse, aus denen sie sich zusammensetzen". Merkwurdigerweise 
hat LUCIANI fur diese Angabe keine eigentlichen experimentellen Grunde bei
gebracht. Dies ist erst 1904 von PATRIZI versucht worden. PATRIZI hat an drei 
Runden nach Remiexstirpation des Kleinhirns direkte und indirekte Muskel
reizungen durch in die Extremitatenmuskeln gestochene Nadelelektroden vor
genommen und beobachtet, daB die Muskeln auf der Seite der Kleinhirnexstir
pation bei derselben Reizfrequenz einen weniger vollkommenen Tetanus zeigten 
als die Muskeln der normalen Seite. Diese interessante Angabe ist 1926 durch 
KRESToVNIKOFF bestatigt und dahin erweitert worden, daB diese Differenz 
erst nach etwa 10 Tagen in Erscheinung tritt. Zu diesen Versuchen laBt sich 
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folgendes bemerken. Erstens habe ich in analogen Versuchen an Katzen 1 bei 
einigen Tieren dasselbe Ergebnis wie PATRIZI erhalten, bei anderen aber ein 
entgegengesetztes Resultat, ohne daB vorlaufig das Warum dieser Diskrepanz 
klar liegt. Wenn das Ergebnis PATRIZIS tatsachlich zutriife, muBten sich An
derungen in den Erregungsfaktoren der lVIuskeln nach Kleinhirnlasion erwarten 
lassen. Ich habe daher zusammen mit Dr. 0.1. HOVLAND in letzter Zeit Zeit
Spannungskurven bei indirekter lVIuskelreizung, d. h. also bei Reizung yom 
peripheren Nerven aus, nach Hemiexstirpation des Kleinhirns bei der Katze 
vorgenommen, aber ohne auch hier bis jetzt zu eindeutigen Resultaten zu 
gelangen. RUDEANU hat 1933 (unter LApICQUE) Ohronaxiebestimmungen nach 
akuten Kleinhirnlasionen bei der Taube vorgenommen und will dabei eine 
Angleichung der Ohronaxien der antagonist is chen lVIuskeln der Pfoten (Beuger 
und Strecker) sowie ein Verschwinden des Einflusses der Stellung der Pfote 
bei der Dntersuchung (ob in Streck- oder Beugestellung) aufgefunden haben. 
Ich bin der Ansicht, daB nur Zeit-Spannungskurven und nicht isolierte Ohron
axiebestimmungen brauchbare Angaben uber die Erregbarkeit eines lebenden 
Gewebes oder Gebildes abgeben konnen; schon aus diesem Grunde meine ich, 
daB das negative Resultat meiner gemeinschaftlich mit HOVLAND ausgefUhrten 
Bestimmungen schwerer wiegt als das Ergebnis RUDEANUS. Ich glaube, daB 
bei der Bewertung der Ergebnisse von PATRIZI und KRESTOVNIKOFF die groBte 
Vorsicht geboten und weitere Nachprlifungen erwunscht sind. AuBerdem ist, 
wie wir noch sehen werden (lVIUNK), auch eine andere Erklarung moglich. Kur7 
und gut, die Genese der Astasie ist noch keineswegs befriedigend erklart. 

Dnd wie steht es mit dem Experimentum crucis LUCIANIS, der Schwimm
probe? 

Richtig ist, wie dies auch lVIUNK anerkannt, daB die kleinhirnlosen Tiere in 
diesem Stadium besser schwimmen als gehen. Das ist durch die Abnahme des 
Korpergewichtes im Wasser und das Fehlen einer festen Dnterlage verstandlich. 
Das ist aber nicht der springende Punkt. Die Frage ist: Schwimmt ein klein
hirnloses Tier, ein kleinhirnloser Hund normal? Ja oder nein? Dnd diese Frage 
muB ich auf Grund meiner Erfahrungen unbedingt verneinen. Ein kleinhirnloser 
Hund zeigt auch beim Schwimmen deutliche und typische Storungen. Ich 
habe bei meinen Versuchen immer streng darauf geachtet, wie jeder einzelne 
Hund vor der Kleinhirnexstirpation, also mit noch intaktem Zentralnerven
system, schwamm. Bekanntlich schwimmen verschiedene Hunde in verschie
dener Weise, der eine als "guter" Schwimmer ganz horizontal im Wasser liegend 
mit regelmaBigen, ganz gleichen Schlagen der Extremitaten, besonders der 
Vorderbeine, der andere mit mehr schrag im Wasser stehendem Rumpf und 
weniger regelmaBigen, weniger eleganten Bewegungen der Glieder. AIle meine 
kleinhirnlosen Hunde, die der Schwimmprobe unterworfen wurden, waren vor 
der Operation "gute" Schwimmer. Nach der Operation schwammen sie in viel 
vertikalerer Stellung im Wasser. Die Bewegungen der Hinter- und Vorderbeine 
waren nicht mehr koordiniert, die Vorderbeine schlugen unregelmaBig (zeitlich 
und raumlich), oft uber das Wasser hinaus in der Luft herum. Kurz und gut, 
das Schwimmen war nach der Kleinhirnlasion deutlich verschlechtert und 
merklich gestort. Auch hier wieder ist es interessant, daB sich aus den Protokollen 
LUCIANIS Aufzeichnungen anfUhren lassen, die darauf hinweisen, daB auch er 
bei seinen Schwimmproben analoge Storungen gesehen hat, und nur die Tatsache, 
daB er offenbar seine Hunde vor der Kleinhirnexstirpation nicht auf ihr Schwim
men geprlift hat, kann erklaren, daB er diese evidenten Storungen als im Bereiche 
der "normalen" Geschicklichkeitsschwankungen im Schwimmen der verschie-

1 Unveroffentlichte Versuche mit Dr. BRAUNSTEIN aus Montreal. 
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denen Runde liegend aufgefaBt hat und so zu der unrichtigen Angabe eines 
normalen Schwimmens des kleinhirnlosen Rundes gekommen ist. DaB das 
Schwimmen der Runde LUCIANIS nicht normal war, ist meines Erachtens nicht 
zweifelhaft, wenn man folgende Protokollausziige liest. 

Vom Runde Z, am 16. Juni 1886 operiert, sagt LUCIANI am 26. und 27. Juli 
d. J.: "Es (das Tier) schwimmt in gerader Linie sehr gut, da es, um den Rand 
zu erreichen, den kiirzesten Weg wahlt. Es halt nicht nur den Kopf iiber Wasser, 
sondern auch einen Teil des RaIses und bewegt die Vorderbeine mehr, als n6tig ist 1." 

Am 28. Juli ist angegeben: "Es schwimmt in der vorher beschriebenen Weise 
und macht beim Wasseraufwerfen mit den Vorderbeinen ubergrof3e A nstrengungen. 
Dbrigens gibt es viele gesunde Runde, die denselben Fehler haben." Am 8. Juni 
1887 notierte LUCIANI: "Beim Schwimmen streckt er Kopf und Hals ubermiif3ig 
aus dem Wasser und setzt das Wasser mit den Vorderbeinen so in Bewegung, daf3 
die Haltung beinahe vertikal wird, wodurch das Tier sich das rasche Schwimmen 
nach dem Rande zu erschwert." 

Von der Riindin F, am 13. August 1883 zum dritten Male operiert, findet 
sich am 17.-19. August protokolliert: "Mitunter zwar bei gewissen Wendungen 
taucht es den Kopf unter, bald jedoch hebt es ihn wieder empor und setzt sich 
in vollkommene Gleichgewichtslage"; am 20. und 21. August heiBt es: "Bei 
Wiederholung der Schwimmprobe erhalt man die vorigen Ergebnisse, d. h. 
wenn das Tier das Gleichgewicht verliert und sich nach hinten uberschliigt, so gewinnt 
es dasselbe doch bald durch angemessene Bewegungen wieder, indem es den 
Kopf aus dem Wasser und sich in die normale Lage, den Riicken nach oben, 
bringt." 

Beziiglich der Angabe LUCIANIs, daB seine Runde in gerader Linie schwammen, 
woraus er auf das Fehlen von Koordinationsstorungen schlieBt, hat RULSHOF 
POL darauf hingewiesen, daB die Gliedergelenke beim Runde nur Bewegungen 
in der Sagittalebene gestatten, so daB aus diesem Grunde schon ein Rund mit 
symmetrischer Kleinhirnlasion in einer geraden Linie schwimmen muB. Ob 
diese an sich interessante Bemerkung POLS zutrif£t, wage ich nicht zu ent
scheiden. Man braucht sie aber nicht, um bei unvoreingenommener Betrachtung 
der obigen Zitate zu der Auffassung zu gelangen, daB kleinhirnlose Runde nicht, 
wie LUCIANI behauptete, ohne Storungen schwimmen. 1m Gegenteil, es sind 
auch bei dieser Art der Lokomotion deutliche und typische Storungen vor
handen. 

SchlieBlich ist noch ein wichtiger Punkt in der Lehre LUCIANIS der, daB er 
das Vorkommen von irgendwelchen Sensibilitatsstorungen beim kleinhirnlosen 
Tiere in Abrede stellt; auch aus diesem Grunde faBt er die Kleinhirnsymptome 
als efterente Storungen au£. Auch dieser Punkt seiner Lehre ist nicht unwider
sprochen geblieben. LEWANDOWSKY hat, die alte Lehre LUSSANAS in modernes 
Gewand kleidend, behauptet, daB man nach Eingriffen am Kleinhirn regelmaBig 
Storungen des Muskelsinnes beobachten konne, und er hat diese Storungen in 
Parallele gesetzt zu den nach Rinterwurzeldurchschneidung bzw. bei Tabes 
beobachteten Storungen der Tiefensensibilitat. Er faBt demnach die Klein
hirnataxie als eine sensorische Ataxie auf; auch die typische Dysmetrie oder 
Rypermetrie (BABINSKI) in den Bewegungen betrachtet er als das Analogon der 
ekzessiven Bewegungen bei der Tabes. 

An dem Vorkommen von Storungen der tiefen oder propriozeptiven Sensi
bilitat beim kleinhirnlosen Tier ist nicht zu zweifeln. Kleinhirnlose Tiere korri
gieren anfangs gar nicht, spater nur nach abnorm langer Latenz und ungeniigend 
abnorme, den Extremitatenenden passiv erteilte Stellungen. MUNK, ROTHMANN, 

1 Der Schragdruck in den nachfolgenden Zitaten aus den Schwimmversuchsprotokollen 
ist von mir angebracht. 
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ANDRE-THOMAS haben das Phanomen beobachtet; auch bei meinen Tieren war 
das Symptom deutlich zu beobachten. Sogar aus dem Laboratorium LUCIANIS 
ist das Vorkommen dieser Storung von DUCCESCHI und SERGI bestatigt worden; 
der Versuch, es als Kleinhirnsymptom zu entwerten, weil es nach diesen Autoren 
nach Hemiexstirpation bilateral vorhanden sein solI, kann ohne weiteres zuriick
gewiesen werden. Es ist nur auf der der Exstirpation homolateralen Seite vor
handen. VAN RIJNBERK, der immer wieder die Lehre LUCIANIS verteidigt, 
allerdings, wie ich leider sagen muB, ohne neue Beweisgriinde anzu£iihren, meint, 
daB diese Storung ein Dressursymptom sei. Diese Ansicht ist unbegriindet. 
Erstens sind diese Storungen von An£ang an deutlich vorhanden, zweitens ist 
nicht einzusehen, warum die "Dressur" nur an den der Kleinhirnoperation 
gleichseitigen Extremitaten gelingen sonte. Unter den neueren Autoren ver
neint nur RADEMAKER das Bestehen von propriozeptiven Storungen beim 
kleinhirnlosen Tiere und meint das Fehlen derselben nach Kleinhirnexstirpation 
dadurch beweisen zu konnen, daB er angibt, daB solche StOrungen nach Lasionen 
des sensori-motorischen Hirnrindengebietes viel deutlicher ausgesprochen seien. 
Ich habe niemals behauptet, daB die propriozeptiven Storungen nach Kleinhirn
exstirpation mit denjenigen nach GroBhirnrindelasionen identisch seien. Was ich 
behauptet habe und auch jetzt noch behaupte, ist, daB man beim kleinhirnlosen 
Tiere auch im chronischen Stadium bei sorg£altiger Untersuchung die Pfoten 
und besonders die distalen Abschnitte derselben passiv in abnorme Stellungen 
bringen kann, ohne daB das Tier diese korrigiert oder nur ungeniigend und erst 
nach abnorm langer Latenz korrigiert. Nach Hemiexstirpation des Kleinhirns, 
ist durch Vergleich mit der kontralateralen Seite das Bestehen dieser Storungen 
einwand£rei £estzustellen, wenn das Tier mit der notigen Vorsicht untersucht wird, 
d. h. wenn die passiven Stellungen nicht zu briisk erteilt werden, was notig ist, 
weil die corticale Tiefensensibilitatskomponente bei diesen Tieren intakt ist. 
Ich halte auch jetzt noch aufrecht, was ich in 1923 im Handbuch der Neurologie 
des Ohres (Bd. I, S. 624) schrieb: "Es sind die erwahnten Storungen der Aus
druck der Unterbrechung eines Teils der propriozeptiven Erregungen (im Sinne 
SHERRINGTONS), die dem Zentralnervensystem von der Peripherie her, aus den 
Knochen, Gelenken, Bandern und Muskeln zuflieBen, und zwar derjenigen 
propriozeptiven Erregungen, die ihren Weg iiber das Kleinhirn nehmen." Ob 
es sich hierbei urn Empfindungen, urn irgendwie ins BewuBtsein tretende Ein
driicke oder urn unbewuBt bleibende und verarbeitete Erregungen und Impulse 
handelt, das sind Fragen, die sich beim Tier der Beantwortung entziehen 
und daher meines Erachtens wissenschaftlich nicht zur Diskussion kommen 
konnen und sollten. 

Die Hautsensibilitat ist beim kleinhirnlosen Tiere am ganzen Korper nicht 
merklich gestOrt. Lange Zeit fehlen die MUNKschen Beriihrungsreflexe an den 
Pfoten. Diese sind aber nicht, wie LEWANDOWSKY meint, als Ausdruck einer 
exterozeptiven SensibilitatsstOrung aufzufassen; schon MUNK hat diese Ansicht 
kritisiert. Meines Erachtens ist die Storung, das Fehlen dieser Reflexe, auf der 
efferenten Seite des Reflexbogens zu suchen; vielleicht aber birgt dieser Reflex 
auch auf der afferenten Seite eine propriozeptive (cerebellare) Komponente 
in sich. 

Aber das Bestehen von propriozeptiven SensibilitatsstOrungen beim klein
hirnlosen Tiere solI uns nicht wie LEWANDOWSKY dazu verleiten, die Kleinhirn
ataxie mit der Hinterwurzelataxie zu analogisieren. Die Symptomatologie dieser 
zwei Ataxien ist, wie eigentlich selbstverstandlich ist, eine ganz andere. Bei 
der Wurzelataxie hat man es mit einer Unterbrechung aller peripheren Impulse 
aus dem durch die durchschnittenen bzw. degenerierten Wurzeln sensibel ver
sorgten Gebiete zu tun, mit einer Unterbrechung der verschiedensten Reflexbogen 
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der verschiedensten Etagen des Zentralnervensystems gleich am Eintritt der 
afferenten Fasern in Zentralnervensystem; beim Kleinhirntier sind die Reflex
bogen im Ruckenmark sowie aIle ubrigen nicht uber das Kleinhirn verlaufenden 
Bogen anatomisch intakt. 

Bei der Hinterwurzelataxie beobachtet man demnach aufgehobene Sehnen-, 
Periost- und Hautreflexe mit anfangs totalem, spater bedeutendem Verlust des 
Muskeltonus (Atonie bzw. Hypotonie); bei der cerebellaren Ataxie sind die 
Sehnen- und Periostreflexe nicht besonders verandert und findet man von 
Anfang an weder Atonie noch Hypotonie. Auch sind die Gangstorungen bei der 
Wurzelataxie ganz andere als die bei Kleinhirnataxie. Bei beiden findet man 
zwar Dysmetrie der Bewegungen 1, aber sonst sind die beiden Ataxien ganz 
verschieden; bei der Wurzelataxie vermiBt man das Sprunghafte, Bruske, Veits
tanzahnliche, das bei der Kleinhirnataxie nicht nur die Lokomotion als Ganzes 
charaktedsiert, sondern auch fur die Bewegungen der einzelnen Glieder bei der 
Fortbewegung gilt. Kurz und gut, ich meine, daB die LUSSANA-LEWANDOWSKY
sche "sensorische" Kleinhirntheorie abzulehnen ist, obwohl das Bestehen von 
propriozeptiven Sensibilitatsstorungen beim kleinhirnlosen Tiere anzuerkennen ist. 

Das Kleinhirn einfach als vestibulares Gleichgewichtszentrum, als Haupt
zentralapparat fUr die vestibularen Reflexe anzusehen, ist heute, nachdem 
MAGNUS und seine Mitarbeiter definitiv festgestellt haben, daB aIle bekannten 
vestibularen Reflexe nach Kleinhirnexstirpation intakt sind, nicht mehr gestattet. 
Damit solI nicht geleugnet werden, daB das Kleinhirn, wenn vorhanden, diese 
Reflexe nicht in einem gewissen Grade beeinflusse. 

Es bleiben jetzt noch diejenigen Anschauungen uber die Kleinhirnfunktionen 
zu besprechen, nach denen das Cerebellum ein "Zentrum" fur die Koordination 
der Bewegungen ist. 

Ich bin mir der Schwierigkeiten einer befriedigenden Definition des Begriffes 
"Koordination" vollauf bewuBt. Koordination ist bei den mit einem zentralen 
und peripheren Nervensystem versehenen Wirbeltieren eine Funktion dieses 
Nervensystems mit Bezug auf die Skeletmuskulatur; sie ist die Fahigkeit des 
lebenden Tieres, seine Muskeln derart zur Kontraktion zu bringen, daB damit 
irgendeine dem Organismus oder einem Teil desselben zufallende mechanische 
Aufgabe, sei sie statischer oder dynamischer Art, gelOst wird. Ist die Losung 
erfolgreich, d. h. verlauft die Bewegung glatt und prazis und gehen die ver
schiedenen Phasen einer komplexen Bewegungsformel, raumlich und zeitlich 
genau abgepaBt, zutreffend ineinander uber, oder ist bei statischer Beanspruchung 
der Muskulatur kein abnormes Zittern, Schwanken oder gar Taumeln und Fallen 
des Korpers zu beobachten, so ist man berechtigt, die Koordination der Muskel
kontraktionen bei der betreffenden Aufgabe eine gute zu nennen. Wird die 
Aufgabe, nach vorliegendem ErfahrungsmaBstabe und nach den im vorigen 
Satze angedeuteten Kriterien zu urteilen, schlecht gelost, so liegt gestorte 
Koordination vor. 

HERMANN MUNK hat mit FLOURENS das Kleinhirn als ein Koordinations
zentrum angesprochen. Bei seinen Auseinandersetzungen hat er auf eine wichtige 
experimentelle Tatsache, die wir auch schon in unseren Protokollen beruck
sichtigt haben, hingewiesen. Das ist die Beobachtung, dafJ nicht alle Bewegungen 
kleinhirnloser Hunde und Katzen, um uns auf diese am besten studierten Tiere 
zu beschranken, gest6rt sind. Wie schon auf S. 239 angegeben worden ist, verlaufen 
mehrere Bewegungen wie das Kratzen, das Waschen der Katze, die stimmlichen 
AuBerungen, die Bewegungen der Backen und der Zunge beim Essen und Trinken 
augenscheinlich ganz normal; von den sonst so typischen Oszillationen und 
Schwankungen bei anderen Bewegungen zeigt sich hier nichts. 

1 Genauere Analyse miichte auch hier Differenzen aufweisen. 
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Beim Kratzell eiller Rumpfhautstelle des in Seitelllagc liegenden Tieres mit eillem 
Hinterbein kiinnte man einwenden, daB dies einfach ein Riickenmarksreflex ist, der auch 
beim Riickenmarkstier ziemlich glatt abliiuft. Dieser Einwand trifft aber nicht zu, wenn 
das Tier, in Seitenlage liegend, den Kopf emporhebt und einer ganz entfernten Stelle am 
Hinterkiirper zuwendet und das Tier dann mit typischen, raschen BeiBbewegungen, mit 
gefletschten Ziihnen dort ein Ungeziefer zu verjagen sucht. Das ist Ilicht ein einfacher 
Riickenmarksreflex, auch nicht ein Hirnstammreflex. Ich habe dieses typische Vertreiben 
von Ungeziefer nie bei entrindeten, groBhirnlosen Tieren beobachtet und meine daher bis 
auf weiteres, daB dies ein iiber die Rinde ablaufender Reflexvorgang ist, und dieser Bewegungs
komplex wird beim ruhig darniederliegenden kleinhirnlosen Tier, Hund oder Katze, tadellos 
a usgefiihrt. 

Auch LUCIANI hat dieselbe Beobachtung wie MUNK gemacht und bei seiner 
Kritik der LEwANDowsKyschen Theorie hervorgehoben und beniitzt. Merk
wiirdigerweise aber hat er iibersehen, daB diese Tatsache des augenscheinlich 
ungestorten Ablaufens von verschiedenen Bewegungen auch fUr seine Kleinhirn
theorie einen heiklen Punkt darsteUt. Denn LUCIANI hat anderenorts an mehreren 
Stellen nachdriicklich hervorgehoben, daB alle Bewegungen des kleinhirnlosen 
Tieres gestort sind und nach seiner Theorie sein miissen. MUNK benutzte diese 
Beobachtung denn auch zuerst und mit vollstem Recht, um LUCIANIS Lehre 
zu bekampfen. Dann aber schloB er daraus, daB die isolierten, "willkiirlichen" 
Bewegungen, seine "Einzelbewegungen" ungestort sind, und daB sich die cerebel
laren Storungen nur bei seinen "Gemeinschaftsbewegungen" vorfinden. Bei 
diesen Bewegungen, d. h. beim Sitzen, Stehen, Gehen usw., soIl die feinere Art 
der Gleichgewichtserhaltung aufgehoben sein; nach MUNK ist gerade diese 
feinere Gleichgewichtserhaltung, die sich nur auf die Muskeln d6r Wirbelsaule 
und der Extremitatenwurzeln, nicht aber auf die der distalen Gliedabschnitte 
erstreckt, die spezielle Funktion des Kleinhirns. Nur die Bewegungen sind 
gestort, die mit einer Anderung der Gleichgewichtsverhaltnisse einhergehen, 
aIle andere Bewegungen, sobald sie also nicht eine Anderung des Gleichgewichts 
bedingen, sind nach ihm ungestort. Die grobe Koordination wird nach MUNK 
von seinen "Prinzipalzentren", die nach ihm wahrscheinlich in der Briicke 
gelegen sind, geleistet. 

Nur wenn die Gleichgewichtsverhiiltnisse des Korpers durch die Bewegung 
des Tieres geandert werden, tritt bei der Bewegung das typische Zittern und 
Schwanken ein; MUNK sieht daher die Ursache der Astasie nicht wie LUCIANI 
in einer mangelhaften Verschmelzung der Elementarimpulse, noch betrachtet 
er sie als "eine Abnormitat der Art der Muskelverkiirzung, noch als eine Abnormi
tat der Spannung der Muskeln, sondern als eine Abnormitat der feineren Gleich
gewichtserhaltung des Rundes". 

Die Trennung MUNKS in Einzelbewegungen und Gemeinschaftsbewegungen 
ist schon mehrfach kritisiert worden (HITZIG, LEwANDOWSKY). Und mit Recht, 
denn sie ist eine kiinstliche. Es gibt keine scharfen Grenzen zwischen diesen 
beiden Bewegungsgruppen. AuBerdem kann ich, wie aus den Auseinander
setzungen auf S.253 hervorgeht, MUNK nicht beipflichten, wenn er, LUCIANI 
zustimmend, angibt, daB die Koordination beim Schwimmen intakt sei. AuBer
dem sind beim Affen, wie aus den im wesentlichen iibereinstimmenden Angaben 
von LUCIANI, LEwANDOWSKY, THOMAS, ARING und FULTON hervorgeht, auch 
mehrere Bewegungen, die sicherlich unter die Kategorie der MUNKschen Einzel
bewegungen fallen (z. B. verschiedene Greifbewegungen), deutlich gestort. Es 
bleiben somit, bei aller Anerkennung des Wertvollen in MUNKS Anschauungen, 
auch hier noch mehrere Punkte iibrig, die sich nicht restlos und befriedigend 
IOsen lassen. 

Wenn wir das Fazit aus dem vorliegenden Tatsachenmaterial und den theo
retischen Deutungsversuchen ziehen, laBt sich folgendes sagen. 

Handbueh dcr Neurologic. II. 17 
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Eine allseitig be£riedigende "Theorie" der Kleinhirnfunktionen kann meines 
Erachtens noch immer nicht gegeben werden. Das vorliegende Material und die 
bis jetzt benutzten Untersuchungsmethoden sind dazu nicht ausreichend. 

So viel laBt sich aber zur Zeit sagen, daB das Kleinhirn ein Abschnitt des 
Zentralnervensystems ist, der £iir den richtigen, harmonischen Ablau£ der ver
schiedensten Bewegungen beim hoheren Tier, insbesondere bei den hoheren 
Saugetieren, notwendig ist. Die Storungen, die durch Exstirpation des Klein
hirns hervorgeru£en werden, sind solche der Koordination der Kontraktionen 
der Skeletmuskulatur, hauptsachlich der Muskeln der Wirbelsaule und der 
Extremitaten, die nicht nur bei den verschiedenen Arten der Statik und der 
Lokomotion der Tiere, sondern auch bei verschiedenen anderen Bewegungen 
vorhanden sind. 

Diese Koordinationstatigkeit wird yom Kleinhirn unter normalen Verhalt
nissen unter dem EinfluB einer ganzen Menge von zentripetalen Erregungen 
geleistet. Unter dies en sind am wichtigsten 1. die aus der Korperperipherie 
zu dem Kleinhirn gelangenden propriozeptiven Erregungen, 2. die aus dem 
Vestibularapparat zum Kleinhirn hinau£steigenden nervosen Impulse. 

Wenn auch die Funktionen des Kleinhirns bei den verschiedenen Tierspezies 
im wesentlichen die gleichen, jedenfalls analoge sind, so miissen wir uns immer 
vor Augen halten, daB die funktionelle Bedeutung des Kleinhirns im Betriebe 
des Zentralnervensystems ebenso wie die der anderen Hauptabschnitte des
selben beim Emporsteigen in der Tierreihe einer graduellen Verschiebung 
unterliegt. Beim M£en und vollends beim Menschen erlangen die Bewegungen 
der Extremitaten, besonders der oberen, eine ungemeine Bereicherung, Ver
£einerung und Detaillierung. Diese Tatsache findet in der machtigen Ent
wicklung der entsprechenden GroBhirnrindenabschnitte und parallel damit der 
neencephalen Kleinhirnabschnitte ihren Ausdruck. Auch diese £eineren Be
wegungen der Extremitaten, besonders ihrer distalen Abschnitte, stehen, wie 
es auch die Klinik dar Kleinhirnerkrankungen beweist, unter dem EinfluB des 
Kleinhirns. AuBerdem kommt bei den Anthropoiden und beim Menschen noch 
als Neuleistung der aufrechte Gang dazu, eine Funktion, die ohne Zweifel weit
gehend yom Kleinhirn abhangig ist. 

Die Genese der dynamischen Erscheinungen ist noch unklar; nach den 
Angaben ROTHMANNs scheint es, daB Lasionen des Wurmes und der zentralen 
Kerne des Kleinhirns dabei eine besondere Rolle spielen. Kiirzlich habe ich 
mich an mehreren Katzen, denen ich das Kleinhirn halbseitig bzw. nur eine 
Hemisphare exstirpiert habe, von dem groBen Unterschied im funktionellen 
Verhalten dieser zwei Gruppen von Tieren iiberzeugen konnen. Wahrend die 
erste Gruppe, bei denen also eine Halite des Wurmes mit £ortgenommen war, 
wobei allerdings auf Grund der anatomischen Verhaltnisse, der Kreuzung der 
Fasern, die zuriickgelassene Seite des Wurmes auch mitbetroffen ist, das typi
sche schwere Bild einer halbseitigen Kleinhirnexstirpation mit mehrtagiger 
Au£hebung der meisten Stellre£lexe usw. zeigt, sitzen die Katzen der zweiten 
Gruppe innerhalb weniger Stunden in ziemlich symmetrischer Stellung und 
konnen schon nach einem oder zwei Tagen, wenn auch gestort, herumgehen. 
Diese Beobachtung ist somit in Ubereinstimmung mit der oben zitierten Angabe 
ROTHMANNs. 

Die eigentliche cerebellare Ataxie, wie sie sich im Sitzen, Stehen, Gehen, 
Laufen, Springen und Schwimmen und bei den M£en und beim Menschen auch 
in den feineren Extremitatenbewegungen kundgibt, muB auf den Fortfall der
jenigen propriozeptiven Impulse, die iiber das Kleinhirn verlaufen, zuriickge£iihrt 
werden. Die Storung der erstgenannten groberen Bewegungen ist wohl haupt
sachlich abhangig von der Koordinationsstorung der Bewegungen der Wirbel-
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saule und der proximalen Abschnitte der Extremitaten, die in den palaocerebel
laren Teilen reprasentiert sind; die Storungen in den feineren Bewegungen der 
distalen Gliederabschnitte sind vorwiegend durch die Lasion der neocerebellaren 
Teile bedingt. Ich will hier nachdriicklich betonen, daB diese Auffassung keines
wegs originell ist, sondern im wesentlichen mit den schon viel friiher von ANDRE
THOMAS und JELGERSMA gegebenen Anschauungen iibereinstimmt. 

Wenn durch eine Kleinhirnlasion die funktionelle Verarbeitung vieler proprio
zeptiver Erregungen gesperrt bzw. aufgehoben ist, leiden dadurch die harmonische 
Zusammenfiigung, Verschmelzung und der genau abgemessene, zeitliche Ablauf 
der einfacheren Bewegungen bzw. Innervationskomplexe und auch der Aufbau 
der komplizierteren Bewegungsinnervationen. Auch die richtige, zeitlich und 
quantitativ genau abgemessene Abstufung der Tonusschwankungen bei den 
aufeinander folgenden und ineinander iibergehenden Bewegungen im Gesamt
bilde der verwickelten Bewegungskomplexe ist gestort. Wer die Lokomotion 
von kleinhirnlosen Tieren im Kinobilde genau analysiert und mit einer Aufnahme 
dessclben Tieres vor der Operation bei gleicher Fortbewegungsgeschwindigkeit 
vergleicht, sieht sofort die frappanten Unterschiede. 

Zum Teil kommen einige dieser Storungen schon in den einzelnen Bildern der Abb. 1 
zum Ausdruck. Der normale "diagonale" Gang des normalen Hundes (und der normalen 
Katze), in dem die einander diagonal gegeniiberstehenden Extremitaten (innerhalb gewisser 
Grenzen) simultan dieselbe Lokomotionsphase durchmachen, ist hier durchbrochen. In 
den Bildern 1 und 3 der Abb. 1 sind z. B. beide Hinterbeine des kleinhirnlosen Hundes 
nach hinten gestreckt, obwohl das Tier nicht gallopiert, in Bild 4 derselben Abbildung 
ist die normale diagonale Gangart fast durchbrochen. 

Schon bei der einfachen Beobachtung der Fortbewegung eines kleinhirnlosen 
hoheren Saugetieres sieht man bald eine Bewegung, die merklich zu lange dauert, 
ehe sie in die darauf folgende Phase iibergeht, wobei also der Stiitztonus zu 
lange festgehalten wird, bald eine Bewegung, die plOtzlich, vor ihrem normalen 
Ende abgebrochen wird, wobei also ein nicht geniigend abgepaBter, gradierter 
Tonusfall vorzeitig eintritt und die betre£fende Extremitat einknickt. Diese 
abnormen Bewegungen und die darauf wieder folgenden Korrektionen zusammen 
mit dem Fehlen von Atonie der Muskeln, im Gegenteil mit dem Vorhandensein 
einer hypertonischen Komponente bei vielen Bewegungen, bedingen meines 
Erachtens das charakteristische Geprage der cerebellaren Ataxie. Mit Riicksicht 
auf die Funktionsspaltung, die Spaltung in den statischen und dynamischen Tonus
regulationen habe ich seinerzeit die Kleinhirnataxie als schizotonische Ataxie 
bezeichnet. 

Das Kleinhirn ist selbstverstandlich nicht der einzige Abschnitt des Zentral
nervensystems, von wo aus diese Tonusregulierungen, die regelnd, abstufend, 
iiberleitend in den Aufbau der Bewegungen, der einfacheren wie der komplexen, 
eingreifen, beherrscht werden. Seit SHERRINGTON wissen wir, daB die reziproke 
Innervation der agonistischen und antagonistischen Muskeln fUr eine Bewegung 
schon im Riickenmark ablauft, jedenfalls ablaufen kann. Auch die iiber die 
GroBhirnrinde ablaufenden Bewegungen zeigen antagonistische Innervation 
(HERING und SHERRINGTON, SHERRINGTON und GRAHAM BROWN usw.). Spater 
haben die Untersuchungen von MAGNUS und seinen Mitarbeitern dargetan, 
daB eine ganze Reihe von Hirnstammreflexen (tonische Hals- und Labyrinth
stellreflexe usw.), bei denen ganz konstante, teils auch antagonistische Tonus
schwankungen eine Rolle spielen, beim kleinhirnlosen Tiere augenscheinlich 
ungestOrt, normal ablaufen konnen. 

SchlieBlich ist noch zu bedenken, daB die Enthirnungsstarre ungeschwacht 
vorhanden bleiben kann, wenn das Kleinhirn beim enthirnten Tier nachtraglich 
exstirpiert wird. Diese schon von SHERRINGTON dargelegte Tatsache ist als 
positives Ergebnis so oft bestatigt (THIELE, MAGNUS und BERITOFF, DussER 

17* 
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DE BARENNE u. a.), daB die negative Angabe WEEDS, das Verschwinden der 
Enthirnungsstarre nach Kleinhirnexstirpation, wohl als durch Nebenlasionen 
bedingt, unberiicksichtigt bleiben kann. 

Kurz und gut, es geht weder an, das Kleinhirn mit LUCIANI als "das Reflex
organ des Muskeltonus" noch mit EDINGER als "das Zentrum des Statotonus" 
anzusprechen. Die erstere Definition geht viel zu weit und ist grundsatzlich 
unrichtig, die zweite Definition ist zu eng und zu einseitig. 

Wie nach Lasionen anderer Abschnitte des Zentralnervensystems gehen 
auch die Storungen nach Kleinhirnlasionen bis zu einem gewissen Grade 
zuriick. Es ist auf diese funktionelle Restitution schon oben hingewiesen. 
Es handelt sich hier urn eine wichtige, noch keineswegs als gelost zu be
trachtende Frage. 

Bei den in anatomischer Hinsicht engen wechselseitigen Beziehungen zwischen 
Kleinhirn und GroBhirn lag es schon friih auf der Hano, der GroBhirnrinde bei 
dieser funktionellen Restitution einen EinfluB zuzuschreiben. LUCIANI hat als 
erster diesbeziigliche Versuche angestellt und die im Prinzip richtige Losung 
gegeben. Er sprach hier von "kompensatorischen" Erscheinungen, die teils von 
den intakt gebliebenen Teilen des Kleinhirns, teils von anderen Gehirnzentren 
veranlaBt werden. 1m ersteren Fall spricht er von einer organischen Kompen
sation, die in einer allmahlichen Abschwachung der Ausfallserscheinungen 
besteht. Die zweite Art der Restitution nennt er funktionelle Kompensation; 
sie besteht in abnormen Bewegungen, die dazu dienen, den Folgen der Ausfalls
erscheinungen zu begegnen und sie teilweise auszugleichen. 

Bei dem Riickgang der cerebellaren Storungen spielt, wie LUCIANI zuerst 
gezeigt hat, die motorische GroBhirnrinde eine Rolle. 1m chronis chen Stadium, 
dem der teilweisen Besserung der Kleinhirnataxie, ruft die nachtragliche Ex
stirpation der senso-motorischen Abschnitte der GroBhirnrinde ein erneutes 
Aufleben der cerebellaren Storungen hervor. Besonders deutlich war dies nach 
LUCIANI nach Hemiexstirpation des Kleinhirns. Nachdem ein Tier, dem die 
linke Kleinhirnhalfte exstirpiert war, wieder laufen und gehen konnte, rief die 
Exstirpation der rechten senso-motorischen GroBhirnrinde die KleinhirnstOrungen 
in alter lntensitat hervor, bis diese dann im Laufe der nachstfolgenden 4 bis 
5 Monate wieder abklangen. Nunmehr lieB die Exstirpation der linken, der 
Kleinhirnlasion homolateralen, sonso-motorischen GroBhirnrinde von neuem 
die Kleinhirnstorungen in anfanglicher lntensitat zuriickkehren; und diesmal 
blieben sie definitiv bestehen. FULLE hat in Ubereinstimmung mit diesen 
Ergebnissen gezeigt, daB die subdurale Applikation von Chloralose auf die 
"motorische" GroBhirnrindenzone nach einer vor langerer Zeit vorgenommenen 
Hemiexstirpation des Kleinhirns von neuem die cerebellaren StOrungen in alter 
Intensitat hervorruft. ANDRE-THOMAS hat analoges berichtet bei Vestibularis
durchschneidung nach Kleinhirnexstirpation; nach ihm sind die vestibularen 
Systeme bei del' Riickbildung der KleinhirnstOrungen beteiligt. 

Kiirzlich haben FULTON, LIDDELL und McRmcH bei der Katze, ARING und 
FULTON beim Affen dieses Problem wieder aufgenommen. Die letztgenannten 
Autoren geben an, daB nach Exstirpation der gekreuzten "motorischen Area" 
(Area 4 BRODMANNS) bei einem einseitig kleinhirnlosen Affen die cerebellaren 
Erscheinungen in den der Kleinhirnoperation gleichseitigen GliedmaBen voriiber
gehend verschwinden, urn mit der Wiederkehr der "willkiirlichen" Beweglichkeit, 
nach etwa 11/2-2 Wochen, zuriickzukehren. Nach doppelseitiger Exstirpation 
von Area 4 und dem oberen Abschnitt von Areae 6 a a und 6 a {J ist nach ARING 
und FULTON die cerebellare Ataxie verschwunden; offenbar weil die Muskeln, 
besonders die Streckmuskeln, starke Starre aufweisen. Jede passive Bewegung 
einer Extremitat ruft eine zwangsmiiBige Streckbewegung derselben hervor. 
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Wird zu einer einseitigen Kleinhirnexstirpation oder einer einseitigen Durch
schneidung der drei Kleinhirnarme eine Exstirpation der gekreuzten "pra
motorischen" Area (Area 6 a, oberer Abschnitt) hinzugefiigt, so erleiden nach 
ARING und FULTON die cerebellaren Storungen eine auffallende Verstarkung, 
und die funktionelle Wiederherstellung ist bedeutend verzogert. 

Die enge funktionelle Verkniipfung von Kleinhirn und GroBhirnrinde findet 
auch noch in anderen Ergebnissen ihren Ausdruck. Nach halbseitiger Kleinhirn
exstirpation zeigt sich nach LUCIANI die ElTegbarkeit der kontralateralen 
"motorischen" GroBhirnrinde fiir elektrische (und mechanische) Reize deutlich 
gesteigert. RISIEN RUSSELL meint sogar, daB diese Xnderung schon wenige 
Minuten nach der Kleinhirnexstirpation vorhanden sei, was allerdings von 
G. ROSSI bestritten wird. Nach ihm findet sich in der ersten Zeit nach dem 
Eingriff am Kleinhirn eine Herabsetzung der Erregbarkeit der "motorischen" 
Rinde, die dann spater der von LUCIANI aufgefundenen Erhohung Platz macht. 
Der Umschlag der verringerten in die gesteigerte Erregbarkeit solI nach ROSSI 
mit dem Dbergang des Stadiums der cere bellaren Ausfallserscheinungen in das 
der Kompensationserscheinungen zusammenfallen. Die faradische Reizung der 
Rinde einer Kleinhirnhemisphare, die an sich keine motorischen Erscheinungen 
hervorbringt, zeitigt nach ROSSI, wie schon unter den Reizversuchen berichtet 
wurde, eine Erregbarkeitssteigerung der kontralateralen "rp.otorischen" GroB
hirnrinde, wahrend die Erregbarkeit der homolateralen GroBhirnrinde sich nicht 
andern solI; auch die faradische Reizung des Wurmes (Lobulus medianus posterior 
BOLKS) habe einen ahnlichen E££ekt. Weiter solI nach ROSSI auch die ortliche 
Strychninapplikation auf die Kleinhirnrinde von einer ahnlichen Erregbarkeits
steigerung der "motorischen" GroBhirnrinde gefolgt sein. 

Wertvoll ist noch die Angabe desselben Untersuchers, daB die Exstirpation 
von eng umgrenzten Abschnitten einer Kleinhirnhiil£te keine solche Erregbarkeits
anderung der kontralateralen "motorischen" GroBhirnrinde nach sich zieht. 
Diese Angabe klart die Differenz zwischen LEWANDOWSKYS negativem Befund 
an der Hirnrinde nach partiellen Kleinhirnlasionen und den positiven Angaben 
LUCIANIS und RUSSELS nach Hemiexstirpation befriedigend auf. 

Vermeldungswert, auch weil theoretisch nicht ganz klar, ist hier noch 
die Angabe SIMONELLIS, daB ein Hund, dem bei der Kleinhirnexstirpation 
auch die Corpora geniculata posteriora verletzt worden sind, nie mehr die 
Fahigkeit zur Fortbewegung wiedererlangt. 

Das Lokalisationsproblem in der Kleinhirnrinde. 
1m Gegensatz zu dem bekanntlich weitgehend di£ferenzierten Aufbau der 

GroBhirnrinde ist der Bau der Kleinhirnrinde, jedenfalls nach den mit heutiger 
Technik hergestellten Praparaten zu urteilen, iiberall derselbe. Das Lokali
sationsproblem in der Kleinhirnrinde ist daher schon aus diesem anatomischen 
Grunde ein ganz anderes als das in der GroBhirnrinde; um eine funktionelle 
Lokalisation, wie wir sie in der letzteren kennen, kann es sich im Kleinhirn 
nicht handeln. Es kann hier, soviel wir heute wissen, nur von einer topographi
schen Lokalisation nach verschiedenen Muskelgruppen die Rede sein. 

Auf Grund des gleichformigen Aufbaues der Kleinhirnrinde stand LUCIANI 
dem Lokalisationsproblem in diesem Abschnitt des Zentralnervensystems 
ablehnend gegeniiber. Die experimentelle Phase der Kleinhirnlokalisation nahm 
ihren Ursprung in den bekannten vergleichend-anatomischen Kleinhirnunter
suchungen BOLKs. AuBer einer rationellen Einteilung des Kleinhirns der Sauge
tiere hat BOLK die verschiedene Entwicklung von bestimmten Abschnitten der 
Kleinhirnrinde, die er bei den Vertretern der einzelnen Saugetierspezies vorfand, 
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in Beziehung gebracht zu den weitgehenden Differenzierungen in der Entwicklung 
der verschiedenen Muskelgruppen und dabei eine Korrelation in dieser Hinsicht 
feststellen konnen. Diese Korrelation druckt BOLK in folgenden Worten aus: 
"Um dies direkt durch ein Beispiel deutlich zu machen: die Extremitaten haben 
ihr eigenes Zentrum in der Rinde des Cerebellums, und dieses Zentrum ist nun 
kraftiger entwickelt, nicht je nachdem die Extremitat mehr Volumen besitzt, 
sondern je nachdem sie einen physiologisch hOher differenzierten Apparat 
bildet." Oder an anderer Stelle: "Es besteht namlich nicht eine Relation 
zwischen Lobulisierung des Cerebellums und massalem Entwicklungsgrad be
stimmter Unterteile des Muskelsystems, wohl aber eine solche zwischen ersterer 
und dem physiologischen Entwicklungsgrad bestimmter Muskelprovinzen." 

BOLK macht nun auf G:r;und seiner anatomischen Untersuchungen folgende 
Lokalisationsangaben. In dem vor dem Sulcus primarius liegenden Lobus 
anterior denkt er sich die Kopfmuskeln reprasentiert, im Lobulus simplex die 
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Abb. 5. Ralbschematisehe Wiedergabe des Runde· 
kleinhirns mit Angabe der BOLKschen 
Bezeichnungen. (Nach VAN RYNBERK.) 

Nackenmuskeln, im Sublobulus C2 
des Lobulus medianus posterior sieht 
er das koordinatorische Zentrum fur 
die synergischen Extremitatenbewe
gungen, in den Lobuli paramediani 
die Zentren fUr die Rumpfmuskeln 
beider Seiten, in den Formationes 
vermiculares die fur die Schwanzmus
keln. In den Sublobuli C1, b und a 
sah er, mehr vermutungsweise, die 
Reprasentation der Atmungs- und 
Ruckenmuskeln und des Perineums. 
In den beim Menschen bedeutend ent-
wickelten Lobi ansiformes sieht BOLK 

die Zentren der isolierten Extremitatenbewegungen, und zwar im Crus primum 
der vorderen, im Crus secundum der hinteren Extremitat. 

VAN RIJNBERK hat diese anatomischen Vermutungen als erster einer experi
mentellen Prufung unterworfen. Auf Lasion des Lobulus simplex des Hundes 
fand er als bleibendes Symptom ein Neinschutteln mit dem Kopfe, nach Lasion 
des Crus I sah er anfanglich eine eigentumliche Haltung der gleichseitigen Vorder
pfote, die er als "Militarsalut" bezeichnete, nach einigen Tagen typische Dys
metrie dieser Vorderpfote. Zerstorung der medialen Abschnitte des Crus I, 
da wo es in den Lobulus paramedianus ubergeht, zeitigte meistens eine leichte 
Schwache des gleichseitigen Hinterbeines, wahrend eine starke Dysmetrie in 
diesem Bein auftrat nach groBeren Zerstorungen des Crus II, wobei aber teil
weise auch Crus lund der Lobulus paramedianus mitladiert wurden. Nach 
Liision des Lobulus paramedianus sah VAN RIJNBERK fast regelmaBig Roll
bewegungen um die Langsachse des Korpers und Erscheinungen von der Seite 
der Rumpfmuskulatur (Pleurothotonus) eintreten. Exstirpation des Sublobulus 
C2 lobuli mediani posterioris BOLKS, von VAN RIJNBERK Lobulus S genannt, 
ergab niemals einen merklichen Erfolg; wurden aber zu gleicher Zeit die medialen 
Abschnitte der Crura I verletzt, so fuhrt die Exstirpation des Lobulus C2 zu 
einem Symptomenkomplex, der neben dem von ihm auf Mitlasionen des Lobulus 
simplex bezogenen Kop£schutteln hauptsachlich in einer Akzentuierung der 
nach alleiniger Zerstorung der Crura I eintretenden Symptome bestand. Im 
wesentlichen also eine Bestatigung der BOLKschen Lehre. Bei der mikroskopi
schen Kontrolle der Kleinhirne der von VAN RIJNBERK operierten Hunde durch 
BINNERTS im Laboratorium von C. WINKLER wurde gefunden, daB die Eingriffe 
nicht auf die Rinde beschrankt waren, sondern mehr oder weniger tief ins Mark, 
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sogar bis in die Kerne hinabreichten und die von benachbarten, primar nicht ver
letzten Rindenbezirken absteigenden Marldaserstrahlungen unterbrochen hatten. 
BINNERTS kam denn auch zu dem SchluB, daB die VAN RIJNBERKSchen Versuche 
und Angaben eine Lokalisation in der Kleinhirnrinde nicht beweisen. 

Seitdem ist das Kleinhirnlokalisationsproblem in zahlreichen Arbeiten 
experimentell weiter gepriift und die Angaben BOLKS im allgemeinen bestatigt 
worden. Es seien hier die Untersuchungen von PAGANO, MARESSINO, LUNA, 
VAN RIJNBERK, VINCENZONI, RULSHOFF POL, ROTHMANN, ROTHMANN und 
KATZENSTEIN, CroVINI, L6wy, AMANTEA, ANDRE-THOMAS und A. DURUPT, 
G. ROSSI und SIMONELLI, STERN und ROTHLIN genannt. 

PAGANOS Reizversuchen mittels Curareinjektion in das Kleinhirn kann 
in Rinsicht auf das Lokalisationsproblem kein groBer Wert beigelegt werden, 
weil man nicht weiB, was und wo man etwas macht. CroVINI, AMANTEA, STERN 
und ROTHLIN haben die Curareinjektionen ins Kleinhirn wiederholt. Die letzteren 
Untersucher geben nachdriicklich an, daB Curareapplikation auf die Rinde des 
Kleinhirns nicht von wahrnehmbaren Storungen gefolgt wird. 

LUNA· hat ebenfalls umgrenzte Kleinhirnlasionen nach dem Einteilungs
prinzip BOLKS gemacht. Bei der mikroskopischen Kontrolle fand er die Ein
griffe meistens auf die Rinde beschrankt ohne Schadigung der Kleinhirnkerne. 
Bei teilweiser Zerstorung des Lobulus simplex beobachtete er Zwangshaltung 
des Kopfes nach hinten mit Neigung des Tieres, sich nach hinten zu iiberschlagen. 
In Crus I und II des Lobulus ansiformis lokalisierte er die Zentren fiir die Vorder
bzw. Rinterbeine. Nach ihm stehen aber nur die medialen Abschnitte des 
Lobulus ansiformis zu den Extremitatenmuskeln in Beziehung, nicht die lateralen 
Abschnitte. VAN RIJNBERK hat seine schon erwahnten Versuche am Runde 
am Schafe fortgesetzt. Er wahlte dieses Tier, weil dabei der Sublobulus 
C2 des Lobulus medianus posterior zu einer machtigen S-fOrmigen Windung, 
von ihm als Lobulus S bezeichnet, ausgewachsen ist. VAN RIJNBERK fand nach 
Lasion dieser Windung beim Schafe voriibergehende Unfahigkeit zur Lokomotion. 
Er sieht darin eine Bestatigung der Annahme BOLKS, nach der im Sublobulus C2 
die Koordination der synergischen Gliedermuskeln reprasentiert sei. Er wurde 
in dieser Auffassung bestarkt, weil die Exstirpation des Lobus ansiformis beim 
Schafe keine Erscheinungen zeitigte; dies solI nach BOLKs Auffassung plausibel 
erscheinen, weil isolierte Gliederbewegungen beim Schafe fast gar keine Rolle 
spielen. Wurde aber der Lobus ansiformis zusammen mit dem Lobulus S exstir
piert, dann trat eine typische Dysmetrie der gleichseitigen Vorderpfote auf. 
VINCENZONI hat diese Versuche am Schafe ausfiihrlich beschrieben. Auch 
RULSHOFF POL schlieBt sich im allgemeinen den Angaben BOLKS an. MAx ROTH
MANN hat zahlreiche Lokalisationsversuche am Kleinhirn vorgenommen. Als 
Funktion des Wurmes gibt ROTHMANN an: "synergische Zusammenfassung von 
Kopf-, Rumpf- und Gliedermuskeln zur statischen Funktion", als Funktion der 
Kleinhirnhemisphare "isolierte Regulierung der Stellung der einzelnen Korper
abschnitte, vor allem der Extremitaten". Obwohl tatsachlich im postoperativen 
Verhalten von Tieren mit Wurm- bzw. Remispharenlasionen ein bedeutender 
Unterschied besteht, meine ich, daB die funktionellen Verhaltnisse nicht so 
einfach und schematisch sind, wie ROTHMANN es behauptet. Nach Lasion des 
lateralen Abschnittes des Crus I Lobi ansiformis ist Dysmetrie in der gleich
seitigen Vorderpfote vorhanden, und es laBt sich diese Extremitat passiv in 
abnorme SteHung nach auBen und hinten bringen, ohne daB das Tier diese 
abnorme Stellung korrigiert. Bei Lasion des medialen Abschnittes des Crus I 
laBt sich das gleichseitige Vorderbein passiv in abnorme Stellungen nach innen 
und hinten bringen, ohne daB Korrektion eintritt. Analoge abnorme Verhalt
nisse waren am gleichseitigen Rinterbein bei Lasion der medialen und lateralen 
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Abschnitte des Crus II festzustellen. Gleichzeitig mit ROTHMANN haben THOMAS 
und DURUPT dieselben Beobachtungen gemacht. 

Auch am Wurm hat ROTHMANN gemeint, eine weitgehende Lokalisation fest
stellen zu konnen. Zusammen mit KATZENSTEIN hat er angegeben, daB im 
Lobulus centralis, in dem dem 4. Yentrikel zugewendeten Abschnitte des Lobus 
anterior, ein Kehlkopfzentrum vorhanden sei. GRABOWER hat diese Angabe 
bestritten, aber ROTHMANN behauptet, daB dieser Autor nicht tatsachlich den 
Lobulus centralis exstirpiert habe. Es hat diese Kontroverse ein gewisses 
Interesse, weil kleinhirnlose Hunde (s. S. 256) im normalen Besitz ihrer stimm
lichen Mittel sind. Langere Zeit nach Zerstorung des ganzen Lobus anterior 
fand ROTHMANN folgende Symptome: Auffallende Schlaffheit des Unterkiefers, 
ausgesprochene Storungen der Stimmbandbewegungen, Aufhebung des Bellens, 
eine eigentumliche Krummung des hinteren Ruckenabschnittes beim Stehen 
und Laufen, Laufen mit steifen, ataktischen Hinterpfoten. Zerstorung des 
oberen sichtbaren Teiles des Lobus anterior ergab: Geringe Schlaffheit des 
Korpers, Kehlkopf normal, lautes Bellen, Hinterbeine beim Gehen steif und 
ungeschickt. In spateren Versuchen gab ROTHMANN noch an, daB Zerstorung 
des oberen Teiles des Lobus ante.r;ior (Culmen des Wurmes der alteren Autoren) 
folgende Erscheinungen zeitigt: Steife Haltung und Schwerbeweglichkeit des 
Kopfes ohne Stimmbandstorungen bei erhaltenem Bellen. 

Auf Grund der hier mitgeteilten Versuche nimmt ROTHMANN an, daB im 
ventralen und am meisten nach vorn gelegenen Abschnitt des Lobus anterior 
ein Zentrum fur die Stimmbandbewegung gelegen ist, etwa an derselben Stelle 
auch ein Zentrum fur die Kaumuskulatur. Vergleiche hier die Angaben der 
Reizversuche MUSSENS (Abb. 3). 1m Lobus anterior findet ROTHMANN auBerdem 
ein Koordinationszentrum fUr die Muskeln des hinteren Rumpfabschnittes und 
der hinteren Extremitaten. Bringen einerseits ROTHMANNS Ergebnisse eine 
Bestatigung der BOLKschen Auffassung, daB im Lobus anterior die Kopfmuskeln 
reprasentiert seien, so darf nicht ubersehen werden, daB er in seinen Versuchen 
auch ofters Storungen der Rumpf- und Gliederbewegungen auffand. In erster 
Linie ist dies wohl auf Nebenlasionen der Markstrahlungen bzw. der vorderen 
Kleinhirnschenkel, die von ROTHMANN bei seinen anatomischen Kontrollen 
ofters aufgefunden wurden, zuruckzufUhren. Andererseits ist aber zu bedenken, 
daB die Untersuchungen von HORSLEY und CLARKE und von INGVAR dargetan 
haben, daB die spinocerebellaren Bahnen hauptsachlich in die Rinde des Lobus 
anterior ausstrahlen; es fUhren diese Bahnen (FLECHSIGS und GOWERS Bahn) 
sicher Impulse aus den hinteren Extremitaten und den caudalen Rumpfmuskeln 
zum Lobus anterior. Diese anatomische Tatsache macht daher das Vorhanden
sein von Bewegungsstorungen an den Hinterbeinen und am Rumpfe nach 
Exstirpationen am Lobus anterior keineswegs unveistandlich; im Gegenteil, 
es sind solche Storungen zu erwarten. Es ist dies eine Tatsache, die nicht in 
BOLKS Schema hineinpaBt. 

Nach totaler Zerstorung des Lobulus medianus posterior sah ROTHMANN 
neben geringer Storung der Kopfinnervation deutliche Innervationsstorungen 
der Rumpfmuskeln mit Schwache und Ataxie des hinteren Rumpfabschnittes; 
Restitution trat ziemlich rasch ein. 

Zerstorung des Lobulus simplex und des Sublobulus C ergab einen schnell
schlagigen Kopftremor, der noch nach Monaten manifest wa~; keine deut.liche 
Storung der Rumpfmuskulatur. Dagegen ergab Zerstorung des hinteren Ab
schnittes des Lobulus medianus posterior deutliche Schwache des Hinterkorpers 
mit Ataxie aller Extremitaten. ROTHMANN schlieBt: "Es besteht demnach auch 
im Bereich des Lobulus medianus posterior eine weitgehende Lokalisation mit 
Storung der feineren Hals- und Nackeninnervation yom vorderen Abschnitt 
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aus, der Rumpfinnervation vor aHem im Bereich des Beckengiirtels yom hinteren 
Abschnitt aus. Isolierte Extremitatenzentren finden sich nicht, sondern d~ 
Extremitaten sind nur in Kombination mit der Rumpfmuskulatur befallen." 

Ausschaltung der Formatio vermicularis fiihrte zu einer Storung in den 
gekreuzten Rumpfmuskeln mit Drehung und Wendung des Kopfes nach der 
Seite der Operation. 

ROTHMANN hat auch mehrere Versuche am Macacusaffen gemacht und kam 
dabei zu analogen Ergebnissen fiir die Extremitaten wie am Hundekleinhirn; aller
dings konnte er beim Affen nicht eine so weitgehende Differenzierung auffinden. 

Nach Lasion des Lobulus quadrangularis fand er Storungen in dem Arme: 
Beugehaltung des ganzen Armes, feinschlagigen Tremor des Armes, ausge
sprochene Ungeschicklichkeit der Finger beim Greifen. Bei Lasion des Lobulus 
semilunaris superior beobachtete er voriibergehende verstarkte Beugehaltung 
des gleichseitigen Beines; langer bestand eine Ungeschicklichkeit des FuBes beim 
Sitzen und beim Greifen der Kafigstabe. Die Storungen gehen beim Affen 
schneller und weitgehender zuriick als beim Hunde, weil, wie ROTHMANN an
nimmt, die GroBhirnrinde beim hoheren Tier mehr Bedeutung fiir die Extremi
tatenbewegungen erlangt hat. (Siehe die diesbeziiglichen Angaben von ARING 
und FULTON auf S.260.) 

Wichtig, ist zu bedenken, daB ROTHMANN bei seinen Affenversuchen nicht. 
wie beim Hunde die Nomenklatur BOLKS benutzt, sondern die Bezeichnungen 
der alteren Anatomie. 

Der Lobulus quadrangularis der alteren Anatomen ist nicht das Homologon 
des Crus I Lobuli ansiformis, sondern nach BOLK und auch nach ARIENS RApPERS 
teils dem Lobus anterior, teils dem Lobulus simplex angehorig. Der Lobulus 
semilunaris superior ist nicht das Crus II Lobuli ansiformis, das es nach BOLKS 
Auffassung sein sollte, sondern sein Crus I. Dazu gehort sogar noch der Lobus 
semilunaris inferior und der Lobus gracilis der alteren Nomenklatur. In dieser 
Hinsicht wiirde keine Ubereinstimmung mit der Lokalisationslehre BOLKS 
bestehen, aber die anatomische Kontrolle konnte hier AufschluB bringen. Soviel 
ich weiB, ist eine solche, wohl infolge des Todes MAx ROTHMANNS, nicht erschienen. 

Das Neue in den ROTHMANNschen Ergebnissen ist die Angabe besonderer 
Zentren fiir Abduktion und Adduktion, Heben und Senken der vorderen Ex
tremitaten, eine Angabe, die gleichzeitig auch von THOMAS und DURUPT (1914) 
gemacht wurde. Die letzteren Autoren fiihren die Erscheinung, daB die Tiere 
eine Extremitat in eine bestimmte Richtung ohne Widerstand verbringen lieBen, 
auf eine Storung in der Innervation der antagonistischen Muskeln, auf ihre 
Anisosthenie zuriick. Diese Storung der normal vorhandenen gegenseitigen 
Ausbalanzierung der antagonistischen Richtungszentren ist nach THOMAS und 
DURUPT von groBer Bedeutung in der Genese der cerebellaren Erscheinungen; 
die Dysmetrie z. B. solI nach ihnen besonders ausgesprochen sein in der Richtung 
der hypersthenischen Muskeln, also in der Richtung, nach welcher sich die 
Glieder nicht abnorm verstellen lassen. 

Wichtige Lokalisationsdaten und im allgemeinen eine Bestatigung der BOLK
schen Lehre brachten auch die Versuche von ROSSI und SIMONELLI. 

ROSSI hat nach einseitigen Lasionen im Crus I bzw. Crus II des Lobulus 
ansiformis beim Hunde asymmetrische Haltung der Vorder- bzw. der Hinter
pfoten aufgefunden, wenn das Tier in symmetrischer Rumpf- und Kopfstellung 
gehalten wurde. Diese Asymmetrie blieb vOJ:handen nach Entfernung der 
beiden senso-motorischen Zonen der GroBhirnrinde und auch nach Enthirnung 
des Tieres, wenn der Schnitt vor dem roten Kern angelegt wurde. Wurde der 
Schnitt primar oder sekundar hinter dem Niveau des roten Kernes angebracht, 
so verschwand die erwahnte Asymmetrie in der Haltung der betreffenden Pfoten. 
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SIMONELLI hat in seinen zahlreichen Exstirpationsversuchen am Lobulus 
posterior (Sublobulus C1, a und b BOLKs) folgende Erscheinungen auftreten 
sehen: starke Dorsalbeugung des Kopfes, Opisthotonus der Wirbelsaule, tonische 
Streckung der Vorderbeine mit Neigung des Tieres, nach hinten zu fallen. Diese 
Symptome sind im groBen und ganzen die altbekannten Erscheinungen nach 
Lasionen im hinteren Abschnitte des Wurmes. Interessant ist aber die Angabe 
SIMONELLIS, daB diese Erscheinungen aIle zum Verschwinden zu bringen waren, 
indem der Kopf passiv ventralwarts gebeugt wurde und wieder auftraten, wenn 
der Kopf dorsalwarts gebeugt wurde. Wie die spontane Dorsalflexion des Kopfes 
entsteht, ist noch nicht klar, aber die anderen Symptome sind somit, jedenfalls 
groBtenteils, sekundar durch symmetrische tonische Labyrinth- und (oder) 
Halsreflexe, durch die passive Dorsalbeugung hervorgerufen, bedingt. 

Schln8betrachtnngen. 
Die letzten 10-15 Jahre haben wieder zahlreiche Untersuchungen iiber die 

Kleinhirnphysiologie gebracht. Erfreulich ist, daB offenbar endlich, wohl etwas 
spat, im Lager der Anhanger der LucIANIschen Kleinhirnlehre man anfangt 
einzusehen, daB diese nicht das letzte Wort in diesel' Materie ist, wichtigen 
experimentellen Tatsachen nicht gerecht wird. VAN RYNBERK Z. B. gesteht in 
seiner letzten Kleinhirnmonographie (1931), daB das Kleinhirn nicht ausschlieB
lich einen fordernden EinfluB auf die Korpermuskulatur ausiibt, sondern auch 
einen hemmenden, kontraktionslosenden EinfluB. 

Es ist mit der SteIlung LUCIAN IS in Sachen der Kleinhirnphysiologie in 
mehrerer Hinsicht ahnlich bestellt wie mit ]LOURENS' Stellung in del' Physiologie 
der GroBhirnrinde. Beide Forscher leisteten bedeutendes, aber ihre Gesamtlehre 
war falsch, den experimentellen Tatsachen mehrmals widersprechend und zu 
schematisch. Und sie hielten die gesunde Entwicklung del' Physiologie des 
Kleinhirns bzw. des GroBhirns zuriick. Fiir ]LouRENS ist das langst anerkannt. 
Fiir LUCIANI wird das auch kommen, wenn auch weniger drastisch, weil in der 
Kleinhirnphysiologie eine der HITZIGschen Entdeckung analoge Umstiirzung 
wahrscheinlich nicht moglich ist. 

Die groBe Frage ist: Wie konnen wir hier weiter kommen 1 Es scheint fast, 
als ob der Exstirpations- und Reizversuche genug getan sind. 

RADEMAKER hat in den letzten Jahren wiederholt mit einer gewissen Genug
tuung behauptet, daB die Totalexstirpation des Kleinhirns uns nichts iiber die 
Funktionen des Kleinhirns lehren kann. Selbstverstandlich sind, wenn das 
Kleinhirn fortgenommen ist, die noch erhaItenen nervosen Funktionen nur 
moglich durch das Wirken der zuriickgelassenen Abschnitte des Zentral
nervensystems. Aber daraus den oben erwahnten SchluB zu ziehen, ist vor
eilig. So einfach ist die Logik des neurologischen Experimentes nicht t 

Wenn eine Funktion nach einem Eingriff am Zentralnervensystem gestort 
ist und der Eingriff sich bei der Kontrolle als ein reiner, d. h. ohne Nebenlasionen 
zustande gebrachter und verlaufender erweist, hat man das Recht, die Storung 
auf die Fortnahme des betreffenden Abschnittes des Zentralnervensystems 
zuriickzufiihren. Von der beobachteten Storung auf die normale Funktion laBt 
sich nicht direkt schlieBen; das hat schon vor vielen Jahren v. MONAKOW immer 
und immer wieder ausgefiihrt. Aber durch Vergleichung mit anderen Versuchen 
mit anders lokalisierten Eingriffen und anderen Symptomen laBt sich vorwarts 
kommen. Kurz und gut, wir konnen nach wie vor den Exstirpationsversuch 
beniitzen. Was not tut, ist eine genaue Analyse der cerebellaren Bewegungs
storungen. In einer Richtung haben hier MAGNUS und RADEMAKER schon vieles 
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geleistet. Aber meines Erachtens liegt die eigentliche Inangriffnahme des 
Kleinhirnproblems in einer anderen Richtung, und zwar in einer moglichst viel
seitigen Analyse der normalen Motorik und dann der durch anatomisch genau 
kontrollierte Kleinhirnlasionen gestorten motorischen Leistungen, der statischen 
und dynamischen, des frei sich herumbewegenden oder des ungefesselten Tieres. 
Daraus werden sich die Symptomatologie und die GBsetze der normalen und der 
cerebellar-gestorten Koordination ergeben und damit neue Einsicht in die 
Funktionen des Kleinhirns, eines von mehreren, aber auch eines der wichtigsten 
Abschnitte des Zentralnervensystems fUr die motorische Koordination. 
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Physiologie der Gro13hirnrinde. 
Von J. G. DUSSER DE BARENNE-New Haven, Connecticut, U.S.A. 

Mit 31 Abbildungen. 

Die funktionellen Beziehungen der GroBhirnrinde zu den autonomen Organen und die 
am Menschen erhaltenen Ergebnisse werden in anderen Kapiteln dieses Bandes besprochen. 
In diesem Abschnitt finden daher nur oder fast ausschlieBlich tierexperimentelle Erfah
rungen eine Erorterung. Das Hauptgewicht ist dabei auf die neueren Ergebnisse gelegt; 
eine Darstellung der Gesamtliteratur der Physiologie der Rinde, wenn zur Zeit iiberhaupt 
noch moglich fiir einen Autor, ist im Rahmen dieses, der menschlichen Neurologie gewid
meten, Handbuches nicht angebracht. 

Einleitung. 
Von den Amphibien aufwarts baut sieh bei den versehiedenen Tierklassen 

auf den Hirnstamm die GroBhirnrinde auf, die mit dem Emporsteigen in die 
Tierreihe immer starker sieh entwickelt, um beim Mensehen ihren heutigen 
AbsehluB zu finden. 

Die GroBhirnrinde ist das hOchste Stockwerk des Zentralnervensystems (ZNS) 
der hOheren Tiere. Sie ist die kompliziertest gebaute, funktionell am hOchsten 
differenzierte Etage dieses Wunderbaues. AIle Rezeptionsapparate des Korpers 
stehen auf verwiekelten Wegen mit der Rinde in Verbindung bzw. in Beziehung; 
zahllose Erregungen aus der Umwelt, von der Oberflaehe und aus dem Innern 
des Korpers konnen daher die GroBhirnrinde erreichen, dort umgearbeitet werden 
und auf zahlreichen, komplizierten, dureh viele Zwischenstationen unterbroehenen 
Wegen an den Effektoren des Korpers zur AuBerung gelangen. 

Unter diesen Reeeptoren haben besonders die Distanz- oder Umweltreceptoren 
(Telereceptoren) (Auge, Ohr, Geruehsapparat) groBe Bedeutung; SHERRINGTON 
sprieht also, wenn aueh etwas zu einseitig, von der GroBhirnrinde als "dem 
Ganglion der Telereeeptoren". Der phylogenetisch alteste Telereeeptor, auf 
dem sieh die primitivsten Anlagen einer GroBhirnrinde aufbauen, ist naeh 
EDINGER und ARIENS KAPPERS das Geruehsorgan. 

Mit dem Eingreifen der GroBhirnrinde in das funktionelle Gesehehen im ZNS 
handelt es sich einerseits um ein Hinzukommen von neuen funktionellen 
Momenten, andererseits um eine feinere Differenzierung von phylogenetiseh 
alteren Funktionen, die dabei mehr und mehr unter Herrsehaft der von Stufe 
zu Stufe bedeutsameren Hirnrinde gelangen; je hOher man in die Tierreihe 
emporsteigt, um so mehr zeigt sich die "Encephalisierung" und "Corticali
sierung" von mehreren nervosen Funktionen. 

Drei Perioden lassen sich in der Geschichte unserer Kenntnisse der Funktionen 
der GroBhirnrinde aufweisen. 

Die alteste reicht bis 1800, bis zum Wirken GALLS, die zweite von GALL 
bis 1870, dem Jahre der Entdeckungen von HITZIG und FRITSCH, mit denen die 
letzte, die moderne Ara der Physiologie der Hirnrinde eingeleitet wurde. 

Wir konnen hier nicht Gesehichte der Physiologie der Hirnrinde treiben, 
verweisen dafiir auf das noeh immer einzig dastehende zweibandige Werk von 
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JULES SOURY: Le systeme nerveux central (Paris 1899), sowie auf das viel 
knapper gehaltene, aber wertvolle Buch von MAx NEUBURGER: Die historische 
Entwicklung der experimentellen Gehirn- und Riickenmarksphysiologie vor 
FLOURENS (Stuttgart 1897). In allerletzter Zeit hat CREUTZ eine historische 
nbersicht iiber die Neurologie des 1.-7. Jahrhunderts n. Chr. (Leipzig 1934) 
veroffentlicht. 

Obwohl hier und dort aus der alteren Literatur vereinzelte Hochlichter uns 
entgegenstrahlen, so kann man doch sagen, meine ich, daB erst mit GALL modern 
anhauchende Ansichten uns entgegentreten. Noch einem HALLER war die 
funktionelle Bedeutung der Hirnrinde vollig unbekannt; verlegte er doch den 
Ursprung ffir Empfindung und Bewegung in die weiBe Substanz. Noch ein 
Anatom yom Range SOEMMERING8 verteidigt in seinem 1796 veroffentlichten, 
KANT gewidmeten Buche "nber das Organ der Seele", daB das "Sensorium 
commune" seinen Sitz in dem Liquor der Hirnventrikel habe. 

Dann aber tritt GALL (1758-1828) auf und lehrt mit genialer Intuition, 
mehr als 30 Jahre vor der Entdeckung der Nervenzellen und noch viellanger 
vor der Feststellung des Ursprunges der Nervenfasern aus den Nervenzellen, 
daB die graue Substanz iiberall im ZNS die Muttersubstanz der weiBen Substanz 
ist, daB demnach auch aus der Hirnrinde die weiBe Marksubstanz hervorgeht, 
und daB die Hirnrinde der Ort im ZNS ist fUr die hOchsten nervosen, die psy
chischen Funktionen. Welch ein Fortschritt in diesen mit SPURZHEIM 1808 der 
Pariser Akademie vorgelegten AusfUhrungen den Ansichten der zeitgenossischen 
hervorragendsten Nervenarzte und Psychiater gegeniiber. Verlegten doch PINEL 
und ESQUIROL z. B. die Ursache fUr die verschiedensten Formen des Irre
seins in die Baucheingeweide! 

Schon FLOURENS hat, soviel er GALL auch iiber seine Phrenologie kritisiert, die wahren, 
unverganglichen Verdienste dieses Mannes hervorgehoben. So schreibt er in seinem Biichlein 
"Les etudes vraies du cerveau (1863), (S. 144): "Ich unterscheide vorwiegend in GALL den 
Mann des absurden Systems der Phrenologie von dem tiefen Beobachter, der uns mit Genie 
das Studium der Anatomie und Physiologie des Gehirnes eroffnet hat," und auf S. 180 
heiBt es: "Ich werde nie den Eindruck vergessen, den ich empfand, als ich zum ersten Male 
GALL ein Gehirn zerlegen sah. Es war mir, als wenn ich dieses Organ noch nicht gesehen 
hiitte." Und will man eine Einsicht in die Geisteshaltung GALLS gewinnen, so bedenke 
man, daB er in der oben zitierten Abhandlung zur Verteidigung gegen die von der Pariser 
Priifungskommission vorgebrachten Bemerkungen folgendes schreibt (S. 7): "Es ist un
richtig, wenn man uns die AnmaBung zuschreibt, die Essenz und die Wirkungsart des 
Nervensystems, speziell des Gehirns, erkliiren zu wollen. 1m Gegenteil, wir haben immer 
in unseren offentlichen Kursen und in unseren Arbeiten behauptet, daB wir uns keineswegs 
anmaBen, die ersten Ursachen der Phiinomene des animalischen Lebens, noch selbst des 
organischen Lebens, noch die Verkniipfungsart des Korpers mit der Seele, noch ihre 
Funktionen mit Hilfe materieller Organe zu erklaren... 1st es denn so schwierig, den 
Unterschied zu verstehen, der besteht zwischen der Erklarung der Ursache eines Phanomens 
und der Angabe der Bedingungen, die erforderlich sind, damit es eintrete?" Und auf S. 10 
sagen GALL und SPURZHEIM: "Wir wiederholon nochmals, daB wir nichts wissen und nichts 
wissen wollen weder von der Essenz der Materie, noch von der der Seele, daB wir auf 
immer auf Untersuchungen, die ihre wechselseitige Ve:rkniipfung zum Ziele hatten, ver
zichten, und daB endlich derartige Erkenntnisse gar nicht notwendig sind, um unsere 
Untersuchungen uber die materiellen Bedingungen ihrer Funktionen zu beleuchten." 

Das sind im wesentlichen dieselben Ausfiihrungen, die fast 60 Jahre spater CLAUDE 
BERNARD in seiner Introduction a l'etude de la science experimentale (1865) gegeben hat. 
Schon 1808 hat GALL, viele Jahre vor KmcHHoFF, das Ziel der wissenschaftlichen Forschung 

. darin gesehen, die Bedingungen anzugeben, die erfiillt sein mussen, damit ein bestimmtes 
zur Untersuchung stehendes Phiinomen eintrete! Darf ein Mann, der das schreibt, nur als 
gefahrlicher Phantast verspottet werden? 

Nein! GALL bedeutet, ungeachtet seiner phrenologischen Irrlehre, einen Markstein, 
einen Wendepunkt in der Geschichte der Hirnphysiologie. Alle die nach ihm kommen, 
auch FLOURENS, stehen auf seinen Schultern. Nach GALL spricht niemand mehr in mittel
alterlich anmutenden Ausdriicken (wie von animalischen Geistern usw.) von den Funktionen 
der Hirnrinde, nach GALL ist nicht mehr yom Sensorium commune die Rede, sondern 
erkennt man endgiiltig die uberragende Bedeutung der Hirnrinde als das Organ der hOchsten 
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nervosen Funktionen. Daher datieren wir den Anfang der neuzeitlichen Hirnphysiologie 
seit GALL. 

Bald nach GALL kommt dann PIERRE FLOURENS (1794-1867), einer der 
GroI3meister der Physiologie des ZNS der ersten Halfte des 19. Jahrhunderts, 
der erste Forscher, der nach auch jetzt noch giiltigen Prinzipien am ZNS experi
mentiert hat, der nicht wie fast aIle oder aIle vor ihm blind durch TrepanlOcher im 
Schadel mit Messern und Stiletten herumgestoI3en hat, sondern den Teil des 
Gehirns, dessen Funktionen er nachgehen woIlte, reinlich bloI3gelegt und 
"a vue" angegriffen hat und auI3erdem, den wenigen anatomischen Kenntnissen 
dieses Organs seiner Zeit entsprechend, seine Lasionen so gut als moglich makro
skopisch kontrolliert hat. 

FLOURENS' Lehre ist in wenigen Worten zu skizzieren und yom Autor seIber in der Vor· 
rede zu seinen beriihmten "Recherches experimentales sur les proprietes et les fonctions du 
systeme nerveux" (1. Auf I., Paris 1824) und mit geringfiigigen Abanderungen in der 2. Auf I. 
1842 folgendermaBen zusammengefaBt. S.1I (ich zitiere nach der 2. Aufl.): "Meine Ver
suche zeigen, in der iiberzeugendsten Weise, daB es drei essentiell verschiedene Eigen
schaften im Zentralnervensystem gibt, die eine wahrzunehmen (percevoir) und zu wollen 
(vouloir), die andere zu filhlen, empfinden (sentir), die dritte zu bewegen; daB diese drei 
Eigenschaften sowohl nach Sitz als Effekt sich unterscheiden, und daB eine scharfe Grenze 
die Organe der einen von den Organen der anderen Eigenschaft trennt. Nur die Nerven, 
das Riickenmark, das verlangerte Mark, die Zwei- oder Vierhiigel regen (excitent) unmittelbar 
die Muskelzusammenziehung an; die GroBhirnlappen wollen dieselbe nur und regen sie 
nicht an; weiter sind im Riickenmark selbst und in den Nerven wie im Riickenmark die 
Partien, die die Bewegungen erregen (excitent), nicht dieselben, die 8en8ibel sind (S. 12); 
die, welche filhlen (sentent), sind nicht diejenigen, welche die Bewegung anregen. Es gibt 
somit im Nervensystem drei essentiell unterschiedene Eigenschaften: d,ie eine, wahrzu
nehmen und zu wollen - das ist die Intelligenz; die andere, die Eindriicke aufzunehmen 
und fortzuleiten - das ist die Sensibilitat; die dritte, unmittelbar die Muskelzusammen· 
ziehung anzuregen (exciter); ich schlage vor, dieselbe E xzitabilitiit zu nennen. Die I rritabilitiit 
oder Kontraktibilitiit ist, wie ein jeder seit HALLER weiB, die exklusive Eigenschaft des 
Muskels, sich zusammenzuziehen oder mit Kraft zu verkiirzen, wenn irgendeine Erregung 
ihn dazu veranlaBt. 

Endlich wohnt in dem Kleinhirn eine Eigenschaft, von der bisher in der Physiologie 
nichts verlautete, und die darin besteht, die durch gewisse Teile des Nervensystems ge· 
wollten, durch andere Teile erregten (excitee) Bewegungen zu koordinieren. Andererseits 
spielt jeder bestimmte Abschnitt des Nervensystems eine bestimmte Rolle bei den Loko· 
motion8bewegungen. 

Der Nerv erregt unmittelbar die Muskelzusammenziehung; das Riickenmark verbindet 
(lie) die verschiedenen Kontraktionen zu Gesamtbewegungen; das Kleinhirn koordiniert 
diese Gesamtbewegungen zu geregelten Bewegungen der Fortbewegung, Gehen, Laufen, 
Fliegen, Stehen usw.; durch die GrofJhirnlappen nimmt das Tier wahr und will (perfiOit et 
veut)". 

S. 13: "Das Organ, womit das Tier wahrnimmt und will, koordiniert und erregt nicht; 
das Organ, das koordiniert, erregt nicht, und reziprok dasjenige, das erregt, koordiniert nicht. 
So regen zum Beispiel Reizung der GroBhirnlappen oder des Kleinhirns (excitent) niemals 
Muskelzusammenziehungen an. Das Riickenmark, das aile Zusammenziehungen anregt 
und durch diese Zusammenziehungen aile Bewegungen veranlaBt, will und koordiniert 
keine einzige. Ein seiner GroBhirnlappen beraubtes Tier verliert aIle seine inteIlektueilen 
Fii.higkeiten, behii.1t aber aile RegelmaBigkeit seiner Bewegungen; ein seines Kleinhirns 
beraubtes Tier verliert aIle RegelmaBigkeit seiner Bewegungen, behalt aber aIle seine intel· 
lektuellen Fahigkeiten." 

Auf S. 18 finden wir: "Es folgt aus den Versuchen des dritten Kapitels, daB, wie auch 
die Abtragung der GroBhirnlappen graduiert sei, welches auch der Sitz, die Richtung und 
die Grenze der Operation seien, wenn eine Empfindung (perception) verloren gegangen 
ist, aIle verloren gehen, wenn ein Vermogen (faculte) verschwindet, aile verschwinden; 
und daB folglich aIle diese Vermogen, aIle diese Empfindungen, aIle diese Instinkte, nur 
ein einziges Vermogen (faculte) ausmachen, in einem einzigen Organ wohnend." 

FLOURENS ist neben dem Experimentator der einerseits blendende, aber 
andererseits auch wieder zu starre Schematiker, der viel WertvoIles, aber auch 
manches Falsche gelehrt hat und durch seine Autoritat den wahren Fort
schritt unserer Kenntnisse nicht wenig aufgehalten hat. Bis an sein Lebens
ende hat er die allmahlich sich mehrenden Hinweise auf eine funktionelle 
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Ungleichwertigkeit der verschiedenen Rindenabschnitte bestritten und an seiner 
Lehre der funktionellen Uniformitat der Rinde £estgehalten. 

80lche Hinweise waren die klinischen, nach modernenAnschauungen allerdings 
keineswegs iiberzeugenden Beobachtungen von DAX sen., DAX jun., BOUILLAUD 
und BROCA, die auf die Bedeutung einer relativ kleinen Rindenpartie in dem 
vorderen Abschnitte des GroBhirns, am FuB der dritten Frontalwindung fUr 
den 8prechakt hinwiesen. Dazu kamen dann 1867 die Falle von ortlicher Epilepsie, 
aus denen HUGHLINGS JACKSON seine genialen Deduktionen iiber die reihen
maBige Anordnung von motorischen Zentren in der GroBhirnrinde ableitete. 
Auch die Anfange einer exakten mikroskopischen Anatomie der Hirnrinde durch 
MEYNERT in den 60er Jahren hatten FLouRENs eines besseren belehren sollen. 
Aber er hielt an seiner Lehre fest und mit ihm praktisch die ganze Neurologen
schar jener Zeit. 

Dann aber kam die Wendung mit den epochemachenden experimentellen 
Entdeckungen von FRITSCH und HITZIG im Jahre 1870, die entgegen FLOURENS' 
Lehre dartaten, 1. daB die Hirnrinde ortlich fUr elektrische Reize erregbar ist, 
2. daB ortliche Lasionen Storungen nervoser Funktionen in bestimmten Ab
schnitten des Korpers zur Folge haben. 

Auch hier zeigt sich die Wucht experimenteller Beobachtungen, denn wenn 
auch anfangs noch vereinzelte Stimmen sich regten und den Wert der HITZIGschen 
Be£unde verneinen wollten, so verstummten diese bald, und in begeisterter Arbeit, 
experimenteller und klinischer, wurden die neuen Errungenscha£ten in allen 
zivilisierten Landern bestatigt und erweitert. Seitdem ist dieser Teil des FLou
RENsschen Lehrgebaudes zusammengebrochen und steht die funktionelle Un
gleichwertigkeit der Hirnrinde in ihren verschiedenen Abschnitten unerschiitter
lich fest. 

Von 1870 an datiert somit die moderne Ara unserer Kenntnisse der Rinden
funktionen. Wie es mit der Entwicklung derselben seitdem gegangen ist, wie 
man im Enthusiasmus der ersten Jahre weit iiber das Ziel hinausschoB, Lokali
sationstheorien entwickelte und verteidigte, die viel weiter gingen, als die tat
sachlich vorliegenden Beobachtungen gestatteten, wie dieser Streit um die 
Lokalisation in der Hirnrinde auch jetzt noch nicht ausgestritten ist, gerade 
in den letzten Jahren wieder au£flammt und jeden£alls ein neues Antlitz be
kommen hat, kurz und gut die Wandlungen der Lehre der funktionellen Lokalisa
tion in der GroBhirnrinde und die experimentellen Tatsachen, die ihr zugrunde 
liegen, will ich, so weit es einem Einzelnen iiberhaupt noch moglich ist, dieses 
Gebiet zu iiberschauen, wenn auch nur fragmentarisch, spater vor Augen fiihren. 
In den 60 Jahren seit HITZIGS Entdeckungen ist die Literatur auf diesem Gebiete 
tatsachlich uniibersehbar geworden, und eine vollstandige Vbersicht ist daher 
einfach unmoglich. AuBerdem miissen wir uns hier auf die experimentellen 
Ergebnisse beschranken, obwohl es nicht moglich ist, gelegentliche Hinweise auf 
klinische Gebiete ganz zu vermeiden. Experiment und Klinik sind hier wie kaum 
auf einem anderen Gebiete der Physiologie miteinander vermischt und unzer
trennlich verkniipft. 

Es ist auBerdem noch ein Umstand zu erwiihnen, der sicher zu der gewaltigen Produk
tivitat auf diesem Gebiete unmittelbar nach 1870 beigetragen hat. Fast gleichzeitig mit 
dem Aufschwung der experimentellen und klinischen Bearbeitung dieses Terrains liiBt sich 
auch eine merkwiirdige, fast sprunghafte Entwicklung unserer anatomischen Kenntnisse 
iiber den feineren Aufbau des GroBhirns und des Zentralnervensystems iiberhaupt fest
stellen. 

War vor 1860 die alte, in den Randen von geiibten Forschern auBerordentliches leistende 
GERLACRSche Carminmethode fast die einzige Untersuchungsmethode des Zentralnerven
systems, so wurden in relativ kurzer Zeitspanne mehrere neue Untersuchungsmethoden 
bekannt. VON GUDDEN konstruierte das erste groBe Gehirnmikrotom, GOLGI erfand seine 
beriihmte Inkrustationsmethode, WEIGERT seine Markscheidenfiirbung, APATHY und BETRE 
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ihre Fibrillenmethoden, MARCHI seine Methode zur Darstellung degenerierender Mark
scheiden, NISSL seine Nervenzellmethode, CAJAL und BIELSCHOWSKY ihre Silber-Imprag
nationBmethoden. Daraus resultierte ein ungeahnter, fast einzig dastehender Aufschwung 
der normalen, pathologischen und vergleichend-anatomischen Forschung auf diesem Gebiete, 
die stimulierend und befruchtend auf die Experimentalforschung einwirkte. So entstand 
in relativ kurzer Zeit, in einigen wenigen Dezennien das Gebaude unserer heutigen Kennt
nisse yom Aufbau und Funktion des peripheren und zentralen Nervensystems. Die Sturm
und Drangperiode ist fast voriiber, und nach den J ahren des ungestiimen V orwartsdrangens 
in das neu entdeckte Territorium sind wir jetzt groBtenteils in die Periode der ruhigen, 
besonneneren Arbeit eingetreten. 

Die Untersuchungsmethoden. 
Riel' wie iiberall in del' Physiologie stehen prinzipiell dieselben Unter

suchungsmethoden zur Verfiigung: 1. Die Reizmethoden, wobei man entweder 
einen Receptor reizt odeI' eine direkte ortliche Reizung del' Rinde vornimmt und 
aus den eintretenden Erscheinungen auf die Tatigkeit derselben zu schlieBen sucht; 
2. die Ausschaltungsmethoden, wobei die nach Ausschaltung von bestimmten 
Rindenteilen odeI' del' ganzen Rinde auftretenden Erscheinungen studiert werden; 
3. die Kombination von diesen beiden Methoden; 4. die Registrierung del' bio
elektrischen Erscheinungen del' Rinde. Besonders bei Benutzung del' zweiten 
Methode ist meistens eine genaue mikroskopische Kontrolle des Eingriffes und 
anatomische Untersuchung der zuriickgelassenen Teile des Gehirns dringend 
geboten. 

Die Frage der zu verwendenden Narkose ist eine wichtige. Jeder Experimentator hat 
hier mehr oder weniger seine personliche Praferenz. 1m allgemeinen mochte ich sagen, daB 
fiir die meisten g!:brauchlichen Versuchstiere (Kaninchen, Katze, Hund und Affe) mir seit 
Jahren die reine Athernarkose am meisten zusagt, nicht nur bei den Exstirpationsversuchen, 
sondern auch bei kiirzer dauernden Rindenreizungen. Wo es auf eine tiber mehrere Stunden 
oder sogar Tage ausgedehnte konstante Narkosetiefe fUr Reizversuche ankommt, verwende 
ich nach der Angabe von FULTON, LIDDELL und RIOCH mit groBer Vorliebe Dial (Ciba). 
Die beste Anwendungsform, die ich auf Grund von groBer Erfahrung fiir den Affen (0,45 ccm 
Dial pro Kilo Korpergewicht) empfehlen kann, ist, 2/3 der Dosis intraperitoneal, 1/3 intra
muskular einzuverleiben; dabei bleibt, von seltenen Ausnahmen abgesehen, die Erregbar
keit der Hirnrinde eine ausgezeichnete und ftir Stunden konstante. Wenn notig gentigt 
eine Zugabe von 0,1-0,2 cem naeh vielen Stunden, um. eine tiber 24-36 Stunden aus
gedehnte Narkose herbeizufUhren. 

Die Reizmethoden. 
Es seien hier nur die ortlichen Reizmethoden kurz besprochen. Am meisten 

verwendet ist auch auf diesem Gebiete ihrer zahlreichen Vorteile wegen die 
elektrische Reizung, und zwar sowohl die faradische Reizform wie die mittels 
des konstanten Stromes; beider haben HITZIG und FRITSCH sich in ihren beriihmten 
Versuchen bedient. HITZIG bevorzugte den konstanten Strom; heute abel' wird 
im allgemeinen die faradische Reizung vorgezogen. Del' konstante Strom gibt 
sehr leicht zu elektrolytischer Ladierung des Nervengewebes Veranlassung. 
Nur fiir spezielle Zwecke, wie bei Untersuchungen iiber den Zeitfaktor bei del' 
Erregung wird del' konstante Strom oft benutzt, wenn auch dort Kondensatorent
ladungen angewendet werden. Die faradische Reizung mit dem Induktorium 
ist die denkbar einfachste und bequemste; abel' die einzelnen Induktionsschlage 
sind durch die UnregelmaBigkeiten del' Vibration des WAGNERSchen Hammers 
sehr ungleich. Sehr empfehlenswert ist die Reizung mit durch Thyratron- und 
Sendrohren erzeugten Pulsen; diese sind sehr gleichmaBig und nach Form 
und Frequenz in weiten Grenzen abanderbar. Ob bipolare odeI' unipolare Reizung 
(letztere von NEGRO auf Vorschlag KUHNES wohl zuerst benutzt) angewendet 
wird, hangt von dem speziellen Versuchsplan abo Vielleicht ist bei unipolal'er 
Reizung del' Rindenoberflache die Gefahr fUr Stromschleifen etwas groBer; 
abel' man kommt mit etwas geringeren Reizstarken als bei del' bipolaren 
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Methode aus. Erwahnt sei hier noch die EWALDSche Methode der bipolaren 
Rindenreizung am £rei herumlaufenden Tiere, sowie die von LIGHT angegebene 
Methode im elektromagnitischen Felde. Gegen Abkiihlung und Austrocknung 
der Rinde ist, besonders bei langer dauemden Reizversuchen, Sorge zu tragen. 

Rei den meisten Rindenreizungen und auch Exstirpationen ist es erwiinscht, die Kon
figuration der Rindenoberflache unter genauer Angabe der Lage der Reizstellen und der 
vorgenommenen Eingriffe festzulegen. Mehrere Verfahren sind dafiir anzuwenden. Neuer
lich hat FULTON einen einfachen, bequemen Handgriff dafiir angegeben. Man breitet auf 
der Rindenoberflache eine Stiick "Zellophan" von passender GroBe aus und zeichnet 
darauf mit chinesischer Tinte die Furchen, Gefa.Be und die Reizstellen bzw. die Lasion 
an der Hirnoberflache auf. Entfetten des Zellophans mit etwas Ather ist sehr vorteilhaft 
fiir ein bequemes Aufzeichnen mit Tinte. 

Die mechanische Reizung hat sich, obwohl gelegentlich wirksam (COUTY, 
FR. FRANCK und PITRES, LUCIANI), nicht eingebiirgert. Diese Reizung fiihrt 
leicht zu Ladierung des Rindengewebes und ist offenbar nicht adaquat. Auch die 
chemische Reizung durch i:irtliche Applikation von irritierenden Substanzen 
(Kochsalz, Essigsaure, Eisenchlorid, Uraten usw.) wird heute kaum mehr 
benutzt. 

Wichtig ist dagegen die pharmakologische Reizung durch i:irtliche Applikation 
einer Strychninsalzli:isung auf der Hirnrinde. 

Diese Methode ist seit 1910 von verschiedenen Untersuchem (MAGNINI und 
RICCO, AMANTEA, DUSSER DE BARENNE u. a.) angewendet worden. Besonders 
die Untersuchungen des letzteren Untersuchers haben diese Methode als eine 
ausgezeichnete zur Erforschung von sensiblen Mechanismen in den verschieden
sten Abschnitten des Zentralnervensystems dargetan. Die Vorteile dieser 
i:irtlichen Strychninmethode sind kurz zusammengefaBt folgende: 1. Erzeugt 
man dadurch sensible Reizerscheinungen, die viel leichter und sicherer fest
zustellen sind als eventuelle sensible AusfalIserscheinungen in Exstirpations
versuchen. 2. Bestehen diese Reizerscheinungen in anfalIsweise auftretenden 
parasthetischen Sti:irungen, d. h. spontanen, ohne Reizung von seiten des 
Experimentators eintretenden Sti:irungen, wobei das Tier selbst zu erkennen 
gibt, daB es sensible Storungen hat, und in welchem Korperabschnitte diese 
vorhanden sind. 3. Erlaubt diese Methode, akute Versuche auf diesem Gebiete 
vorzunehmen, so daB aIle Sorgen um Sterilitat des Eingriffes, Nachsorge fiir das 
operierte Tier usw. fortfalIen. 4. Sind nach etwa 3/4-1 Stunde die Erscheinungen 
wieder abgeklungen und kann der Versuch wiederholt werden. AuBerdem ist 
damit eine nochmalige KontrolIe mit normalen Sensibilita.tsverhaltnissen gegeben. 
5. Setzt man mit dieser Methode, jedenfalIs wenn sie auf oberflachlich liegenden, 
sensiblen Mechanismen des Zentralnervensystems angewendet wird, keine 
Lasion am Zentralnervensystem, womit aIle komplizierenden Umstande (Shock, 
Diaschisis) von vornherein ausscheiden. 6. Zuletzt, und das ist von theoretischem 
Gesichtspunkte aus wichtig, ergibt diese ortliche Strychninmethode das Maxi
mum an sensiblen Funktionen, ohne aber funktionelle Karikaturen hervorzubringen. 
Das Strychnin respektiert funktionelIe Grenzen 1. 

Die Untersuchung der bioelektrischen Erscheinungen an der Hirnrinde ist 
gerade in den letzten Jahren intensiv bearbeitet worden. Obwohl die erste 
Untersuchung schon von 1875 datiert, ist dieses Gebiet durch die neueren 
klinisch-experimentelIen Untersuchungen von BERGER neu eroffnet worden. Die 
modeme Sendri:ihrentechnik zur Vergri:iBerung der minimalen elektrischen 
Spannungsdifferenzen hat sich jetzt auch hier eingebiirgert und in Verbindung 
mit verschiedenen Oszillographen zur emsigen Bearbeitung dieses Feldes gefiihrt 
(s. S.292). 

1 Siehe die diesbeziiglichen Ausfiihrungen in meiner Arbeit in Dtsch. Z. Nervenheilk. 
83, 297, 298 (1924). 

Handbuch der Neurologie. II. 18 
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Die Ausschaltuugsmethoden. 
Die Exstirpation von bestimmten Rindengebieten oder der ganzen Rinde 

einer oder beider Hemispharen ist eine der altesten Methoden, die mit den moder
neren chirurgischen Methoden in geubter Hand groBartiges geleistet hat. Die 
Exstirpationsversuche der alteren Experimentatoren sind oft mit groBer Vor
sicht zu verwerten. Die damalige Technik war eine viel grobere als die heutige: 
und ausserdem wurde der Versuch fast nie mit einer genauen mikroskopischen 
Kontrolle abgeschlossen. Die heutigen Physiologen des Zentralnervensystems 
sind meistens von der unbedingten Notwendigkeit dieser anatomischen Nach
untersuchung uberzeugt. 

Die Methode der chemischen Zer
storung von Rindengewebe durch Appli
kation von atzenden und fixierenden 
Substanzen wie Chromsaure, Formalin 
ist zur Zeit, wohl mit Recht, fast ganz 
verlassen. FUr spezielle Zwecke ist die 

+ ffOV,-

c 

Abb.t. Abb.2. 
A.bb . 1. I:>chema der Apparatur zur laminaren Thermokoagulation der Hirnrinde. a Heizspirale. 
in der b der Heizstab hinauf· und hinabgleitet. c HeizfHlche dieser Thermode. d Schiebwiderstand. 

a und d sind hintereinander an das Lichtnetz angeschlossen. 

Abh. 2. 'rhermode mit Heizspirale fur die laminare Thermokoagulation der Rinde. 

ortliche Abtotung der Rinde durch Gefrieren derselben mit flussiger Luft (GRAHAM 
BROWN) oder durch Kohlensaure (SPERANSKY) wertvoll. Ein Mangel dieser Tech
nik ist allerdings die nicht ganz genaue Abgrenzung der Abtotung. Besser in 
dieser Hinsicht ist die Methode der reversiblen reizlosen Ausschaltung durch 
Kalte (W. TRENDELENRURG). Sehr gut hat sich mir auch fur spezielle Zwecke die 
temporare Ausschaltung durch Lokalanasthesie (Novocain, Cocain) bewahrt. 
Ein Nachteil ist, daB man nie ganz sicher ist bezuglich der Tiefe der Einwirkung. 

In neuerer Zeit (1933) ist von DUSSER DE BARENNE eine einfache Methode 
erfunden, die gestattet, eine beliebige Zahl von Rindenschichten auszuschalten, 
wobei die zuruckgelassenen Schichten ganz intakt bleiben. Es ist das die Methode 
der schichtweisen Thermokoagulation der GroBhirnrinde. 

Die lokale Einwirkung von mittleren Temperaturen fiir kurze Perioden totet die Rinde 
ab, und es ist moglich, durch Dosierung der angewandten Temperaturen und der Applika
tionsdauer die lokale Zerstorung auf eine beJiebige Zahl der sukzessiven Zellschichten zu 
beschranken. Eine Erwarmung auf 650 C fur 2 Sekunden totet die zwei auBeren Rinden
schichten, 700 C fiir 3 Sekunden die drei auBeren Schichten; durch Erwarmung auf 700 C 
fur 4 Sekunden werden die vier auBeren Schichten vernichtet, wahrend 800 C fiir 5 Sekunden 
in einer Abtotung der ganzen Breite der Hirnrinde resultiert. Es hat sich gezeigt, daB 
schon Erwarmung auf 500 C fiir 30 Sekunden die zwei auBeren Schichten abtotet. 
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Die mit dieser Methode gesetzten Lasionen sind genau dosierbar und ganz 
scharf begrenzt; unmittelbar auBerhalb des erhitzten Areals zeigt sich die Rinde 
ganz normal. Innerhalb 48 Stunden nach der Thermokoagulation sind aIle 

Nervenzellen in den ab
get6teten Schichten ver
schwunden, "resorbiert". 
Die Kontinuitat der Rin
de ist intakt. 

Die erforderliche Appa
ratur ist eine sehr ein
fache (s. Abb. 1 und 2). 

Damit die Lasionen ge
nau reproduzierbar sind, 
muB der Heizk6rper, die 
Thermode, immer mit 
demselben Druck auf die 
Rinde appliziert werden; 
dies wird dadurch er
reicht, daB die Thermode 
frei in der Heizspirale 

auf und nieder gleiten kann und daher immer mit ihrem eigenen Gewichte 
auf die Rinde aufdriickt. 

Abb.3 und 4 veranschaulichen zwei mit di~ser Methode gesetzte Lasionen. 
Von allgemein neuropathologischem Standpunkte aus interessant und fUr die Neuro

chirurgie wichtig ist die Tatsache, daB im chronischen Versuche die verodeten, thermo
koagulierten Rindenpartien resorbiert werden ohne irgendwelche Anzeichen von Narben
bildung der umgebenden Rinde. Fiir Einzelheiten sei auf die vorliegenden Arbeiten 
DusSER DE BARENNE'S verwiesen. 

18* 
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Die Ergebnisse derReizversnche. 
Alle Physiologen vor FRITSCH und HITZIG hatten die GroBhirnrinde als uner

regbar fUr alle Arten von kiinstlichen Reizen bezeichnet. Die Erklarung fiir diese 
unrichtige Angabe liegt wahrscheinlich in folgenden zwei Griinden: 1. daB bei 
den ausschlieBlich fiir Rindenversuche benutzten niederen Saugetieren mit 
wenig entwickeltem Frontallappen die mit Muskelkontraktionen antwortenden 
Rindenabschnitte ganz frontalliegen, 2. daB wenn gelegentlich motorische Er
scheinungen beobachtet wurden, diese als durch Stromschleifen auf die basalen 
Ganglien verursacht aufgefaBt wurden. (Siehe die interessante Notiz von 
A. PICK 1.) Der Ausgangspunkt fiir HITZIGS Versuche war merkwiirdigerweise 
eine falsche Interpretation von Beobachtungen iiber Augenbewegungen nach 
Quergalvanisation des menschlichen Kopfes. "Da indessen bei Anwendung ge· 
wisser die Erregbarkeit erhOhender Kunstgriffe sich solche Augenbewegungen 
auch bei Galvanisierung durch die Schlafengegend zeigten, entstand die Frage, 
ob bei der letzteren Methode bis zur Basis vordringende Stromschleifen die Ver
anlassung der Augenbewegungen seien,oder ob da8 GrofJhirn in Wider8pruch mit 
der allgemeinen An8icht doch elektri8che Erregbarkeit be8afJe" (Schragdruck im Ori
ginal). Wie wir jetzt wissen, war die HITZIGsche Erklarung fUr die Genese dieser 
Augenbewegungen falsch, sie sind durch die Galvanisation des Vestibularappa
rates (peripher ode!;" zentral) bedingt. Aber die erwahnte Fehldeutung veranlaBte 
ihn, einen Vorversuch an der Kaninchenrinde vorzunehmen, und als dieser positiv 
ausfiel, hat er die Versuche am Hunde fortgesetzt und seine klassischen Ergeb
nisse erzielt, die endlich das Dogma der Unerregbarkeit der GroBhirnrinde zer
schmetterten. HITZIG benutzte sowohl den konstanten Strom als die bipolare 
faradische Reizung, bevorzugte aber die erstere Reizungsart. Bei den schwachen 
Reizintensitaten, die er immer anwendete, um Stromschleifeneffekten so viel wie 
moglich vorzubeugen, storte ihn die Polarisation nur wenig. Er faBte seine 
Ergebnisse folgendermaBen zusammen: 

"Ein Teil der Konvexitat des groBen Gehirns des Hundes ist motorisch (dieser 
Ausdruck im Sinne von SCHIFF gebraucht), ein anderer Teil ist nicht motorisch. 
Der motorische Teil liegt, allgemein ausgedriickt, mehr nach vorn, der nicht 
motorische liegt nach hinten. Durch elektrische Reizung des motorischen Teiles 
erhalt man kombinierte Muskelkontraktionen der gegeniiberliegenden Korper
halfte. 

Diese Muskelkontraktionen lassen sich bei Anwendung ganz schwacher Strome 
auf bestimmte, engbegrenzte Muskelgruppen lokalisieren. Auf stii.rkere Strome 
beteiligen sich bei Reizung der gleichen oder sehr benachbarten Stellen sofort 
andere Muskeln, und zwar auch Muskeln der korrespondierenden Korperhalfte. 
Die Moglichkeit isolierter Erregung einer begrenzten Muskelgruppe ist indessen 
bei Anwendung ganz schwacher Strome auf sehr kleine Stellen, die wir der 
Kiirze wegen Centra nennen wollen, beschrankt. Ganz geringe Verschiebung der 
Elektroden setzt zwar in der Regel noch die gleiche Extremitii.t in Bewegung; 
wenn indessen zuerst z. B. Streckung erfolgte, so ergibt die Verschiebung Beugung 
oder Rotation. Die zwischen den von uns so bezeichneten Zentren liegenden Teile 
der Hirnoberflache fanden wir zwar bei der beschriebenen Reizmethode und bei 
Verwendung der minimalen Strom starke unerregbar. Wenn wir indessen ent
weder die Entfernung der beiden Elektroden voneinander oder die Stromstarke 
vergroBerten, so lieBen sich dennoch Zuckungen hervorbringen; aber diese 
Muskelkontraktionen ergriffen den ganzen Korper derart, daB sich nicht einmal 
wohl unterscheiden lieB, ob sie einseitig oder doppelseitig waren." 

1 PICK, A.: Dtsch. med. Wschr. 1920 I. 
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Die Angabe HITZIGs, daB bei Schwellenreizen oder gerade supraliminalen 
Reizintensitaten die Rinde an einzelnen, kleinen Stellen sich erregbar zeigt, 
trifft auch fiir das Affengehirn zu. Schon bei geringer Verstarkung der Reiz
intensitat lassen sich auch von anderen Stellen des motorischen Gebietes Reiz
effekte erzeugen (siehe noch unten auf S. 284f). 

Bei schwacher Reizung hOrt der Effekt im Moment der Beendigung der 
Reizung auf, bei Verstii.rkung des Reizes treten bald kiirzer oder langer dauernde 
Nachwirkungen auf, die unmittelbar nach AufhOren des Reizes noch vom 
tetanischen, "tonischen" Typus sind, sehr bald aber klonischen Oharakter an
nehmen; bei noch groBerer Reizintensitat kann ein regelrechter, tonisch -klonischer, 
oHers periodische Schwankungen aufweisender epileptiformer Anfall eintreten, 
der sich von den ursprunglich reagierenden Muskelgruppen auf die ganze Musku
latur derselben und sogar der anderen Seite ausbreiten kann. Schon HITZIG 
hat diese Anfii.lle beobachtet und in seiner ersten Mitteilung erwahnt. Nach 
starkeren Reizungen reagiert die Rinde fiir einige Zeit weniger oder nicht auf 
erneute Reizung; nach starken, epileptiforme Entladungen veranlassenden 
Reizungen zeigt sich die Erregbarkeit fur langere Zeit aufgehoben. Die Frage, 
ob die Reizef£ekte auf die Erregung der Rinde oder, wie anfanglich noch vielfach 
behauptet wurde, auf die Erregung der aus den Rindenzellen hervorgehenden 
Nervenfasern zuruckzufiihren sei, ist jetzt als im ersteren Sinne entschieden zu 
betrachten. Die Rinde hat eine groBere Latenzzeit als das Mark, ist erregbarer. 
Die von der Rinde zu erzielenden Reizeffekte sind viel feiner abstufbar, detail
lierter als die vom Mark auszulosenden. Bahnung bei Wiederholung der Reizung 
ist ein hervorstehendes Phii.nomen bei Rindenreizung, und zwar nach Entfernung 
der Rinde noch vorhanden, aber viel weniger ausgepragt und armlicher. "Extinc
tion" oder Inaktivierung (s. 281 £) ist, so viel wir heute davon wissen, ein reines 
Rindenphanomen. Schadigende Faktoren wie schlechte Zirkulation, Vertiefung 
der Narkose usw. heben sehr leicht die Ef£ekte von der Rinde auf, wahrend 
Muskelkontraktionen vom Mark aus dann noch hervorzurufen sind. Die nach 
starker Reizung auftretenden Nachentladungen sind von der Marksubstanz 
aus kaum oder nicht zu erzielen. Kurz und gut, es ist heute an der Erregbarkeit 
der Hirnrinde als solcher nicht mehr zu zweifeln; die Rinde zeigt in ausge
sprochener Weise alle die von anderen grauen Massen des Zentralnervensystems 
her wohlbekannten funktionellen Merkmale. 

Die Frage der Genese dieser Rindenreizeffekte ist selbstverstandlich eine 
alte, muBte aber bis vor kurzem, weil experimentell unzuganglich, unbeantwortet 
bleiben. DUSSER DE BARENNE hat seine Methode der laminaren Thermokoagu
lation zuerst zur Klarung dieses PI·oblems angewendet und zeigen konnen, daB 
die Ef£ekte bei unipolarer Reizung der "motorischen" Rinde des Affen nach 
Abtotung der drei auBeren Schichten 2 Min. nach diesem Eingriff wieder ganz 
normal sind und auch die Erregbarkeit dieselbe ist wie vor der Abtotung. Bei 
Wiederfreilegen einer solchen Rinde nach 7-10 Tagen zeigt sich dieselbe von 
ganz normaler Erregbarkeit und sind die erzielten Bewegungen augenscheinlich 
normal. Werden auch die zwei inneren Schichten dann noch abgetotet, dann sind 
nur noch bei viel groBerer Reizintensitat sparliche Reaktionen wie bei direkter 
Reizung der subcorticalen Marksubstanz zu erzielen. Diese Ergebnisse beweisen, 
daB die normalen Rindeneffekte noch auslosbar sind von einer Rinde, an der aIle 
Schichten auBerhalb der zwei inneren Schichten (derer der groBen und Riesen
pyramidenzellen und der polymorphen Zellen) abgetotet und verschwunden 
sind. Die Tatsache, daB unter dem elektiven Reizfocus an der Oberfliiche 
bei mikroskopischer Untersuchung in der Tiefe der Rinde eine Reihe von 
groBen Pyramidenzellen und eine Riesenpyramidenzelle gefunden wurden, legt 
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es nahe, anzunehmen, daB die Rindenreizeffekte auf die direkte elektrische 
Reizung dieser Zellkorper zuruckzufuhren sind (s. Abb. 5). 

Die groBeren und Riesenpyramidenzellen sind in der vorderen Zentral
windung nicht gleichmaBig verteilt, sondern liegen in mehr oder weniger 
deutlichen Gruppen beisammen. Es ist nach dem oben erwahnten Befund als 
wahrscheinlich zu betrachten, daB die auf Schwellreize ansprechenden, elek
tiven Foci im allgemeinen den Stellen an der Rindenoberflache entsprechen, 
unter denen in der Tiefe diese Gruppen von Zellen oder die Riesenzellen 
liegen. DaB bei schon etwas starkeren Reizen auch von benachbarten Stellen 

Abb. 5. Thermokoagulation der drei aul.leren Schichten der motorischen Rinde (Area 4 BRomIANNs) 
des Affen. Unter dem Pfeil ein elektiver Focus iiir Streckung des Pulsgelenl{es. In der Tiefe der 
Rinde eine Reihe von in diesem NISSL·Bild normal aussehenden gro13en P yramidenzellen und einer 
Riesenpyramidenzelle. "Oberlebungsdauer nach der Thermokoagulation 7 Tage. Vergr. 36fach. 

der Rindenoberflache sich Kontraktionen hervorrufen lassen, konnte durch 
Stromschleifen auf die benachbarten groBen und Riesenpyramidenzellen er
klart werden. 

Unter den nicht ganz konstanten Versuchsbedingungen, unter denen im 
allgemeinen Rindenreizungen vorgenommen werden, sind die erhaltlichen Reiz
effekte nicht konstant. Nicht nur ihre GroBe zeigt dann leicht erhebliche Schwan
kungen, sondern auch der Typus wechselt leicht. Starke, Dauer, Intervall der 
Reizungen spielen dabei eine erhebliche Rolle, und wie rezente Untersuchungen 
von DUSSER DE BARENNE und MCCULLOCH 1 gezeigt haben, auch Pulsations
frequenz und Pulsationsform. 

Feine Details lassen sich mit der gewohnlichen faradischen Reizung nicht 
nachweisen; die mittels des W AGNERSchen Hammers produzierten StromstoBe 
sind der Frequenz und der Form nach zu unregelmaBig. Urn einen Einblick 
in die intimeren Funktionen der Rinde zu gewinnen, mussen wir uns ganz 

1 Noch teilweise unveriiffentlichte Untersuchungen. 



Die Ergebnisse der Reizversuche. 279 

konstanter, genau reproduzierbarer und kontrollierbarer Pulsationsformen, wie 
sie mittels der heutigen Sendrohrentechnik erzeugt werden konnen, bedienen. 

Werden aber aIle diese Faktoren, Narkosetiefe, Ventilation 1 des Tieres und die 
auBeren Bedingungen der Rinde (Temperatur, Feuchtigkeit usw.) so konstant wie 
moglich erhalten, dann sind die von einem Focus auszu
lOsenden E££ekte sogar fur Stunden vollig konstant. Aber 
selbst dann noch zeigen sich die von BRODY und DUSSER 
DE BARENNE beschriebenen "W~llen", rhythmische 
Schwankungen in der GroBe der Reizeffekte; der Typus 
der Rindeneffekte ist zwar ganz konstant, nur die GroBe 
der hervorgerufenen Bewegung schwankt in oft merk
wurdigregelmaBigem Rhythmus (Periode meistens 4 Min. !) 
(siehe Abb. 6). Kurzlich haben HOVLAND und ich ana
loge "Wellen" auch an der Affenrinde, beim narkoti
sierten und beim wachen Tiere, aufgefunden. 

DaB das Intervall zwischen den einzelnen Reizungs
perioden nicht zu kurz genommen werden muB, wenn 
man moglichst gleichmaBige Rindenreizeffekte erzielen 
will, ist eine seit langem bekannte Tatsache. Wenn die 
Reizperioden zeitlich nahe liegen, etwa 1-3 Sek. von
einander getrennt sind, tritt eine markante VergroBerung 
der nachstfolgenden Effekte zutage, was seit EXNER 
(1882) als Bahnung bezeichnet wird. Dieses Phanomen 
ist eingehend von GRAHAM BROWN studiert worden. 
Er unterscheidet zwischen primarer und sekundarer 
Bahnung. Primare Bahnung nennt er die sukze3sive 
VergroBerung des Reizeffektes auf wiederholte Reizung 
desselben motorischen Focus, sekundare Bahnung ist 
die analoge Verstarkung des E££ektes einer Reizung eines 
motorischen Focus infolge einer vorangehenden Reizung 
eines benachbarten "alliierten" Rindenfocus. Wichtig ist, 
daB primare und sekundare Bahnung sich auch bei 
unterschwelliger Reizung fest3tellen lassen (s. Abb. 7). 

Zum Teil ist die primare Bahnung ein subcorticales 
Phanomen; denn nach Exstirpa tion der motorischen Rinde 
laBt sich die Bahnung, wenn auch weniger deutlich, auch 
von der Corona radiata auslOsen (EXNER, GRAHAM BROWN). 
Der letztere Untersucher hat gezeigt, daB durch ortliches 
Gefrieren einer Rindenstelle die von dieser aus erhaltliche 
sekundare Bahnung aufgehoben wird; diese ist also ein 
Rindenphanomen. EXNER hat schon 1882 beim Kanin
chen Bahnung der Rindenreizeffekte durch andere Reize, 
z. B. Hautreize, nachgewiesen. Dieleichte Veranderlichkeit 
der Rindenreizeffekte, die GRAHAM BROWN und SHERRING
TON veranlaBte, von der Instabilitat der Rindenreizeffekte 
zu sprechen, zeigt sich auch in anderer Hinsicht. Wird z. B. 
einFocus, derprimar eine Beugung im Handgelenk ergeben 
hat, zum zweitenmal gereizt, wobei aber eine Reizung einer 
benachbarten Stelle, die Streckung dieses Gelenkes erzeugt hat, zwischenge
schaltet worden ist, so zeitigt die zweite Reizung des ersten Focus fast immer 
anstatt eines Beugungseffektes eine Streckung. 

1 Hyperventilation fiihrt zu VergriiBerung der Rindenreizeffekte mit epileptiformer Nach
entladung und Ausbreitung auf primar nicht reagierenden Muskelgruppen (BRODY und DUSSER 
DE BARENNE). 
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Die leichte Modulationsfahigkeit der Rindenreizeffekte geht auch hervor 
aus einem Ergebnis von DUSSER DE BARENNE und MARSHALL. Die von einem 
motorischen Focus auf Schwellenreizung erhaltlichen Reaktionen werden 

Abb. 7. Sekundare Bahnung eines Focus (EF) der 
Affenrinde durch interpolierte wiederholte Reizung 
eines 3 mm entfernten zweiten Focus (CD). Der 
zweite Focus zeigt primare Bahnung. Beide Rei
zungen anfangs unterschwellig. Beide Foci, wenn 
gebahnt, ergeben Kontraktion des isolierten Beuge
muskels (Ellbogengelenk). Die obere Kurve zeigt die 
Kontraktionen dieses Muskels, die zweite die des 
Triceps, die dritte Kurve ist die des Reizmarkierers, 
die unterste Kurve gibt die Zeit in Sekunden. (Nach 

GRAHAM BROWN.) 

bedeutend vergroBert, bei Kon
stanterhaltung der Reizstarke, nach 
Isolierung der betreffenden Reiz
stelle von der umgebenden Rinde 
durch einen schmalen Ring von 
Novocain, das ortlich um die Reiz
stelle herum auf die Rinde appli
ziert wird. Nach 15-20 Min. fin
det man, daB die Reizeffekte be
deutend gesteigert werden, ja sogar 
auf Schwellenreize von epileptifor
men Nachentladungen gefolgt sind; 
auch eine Ausbreitung des Effektes 
auf Muskeln anderer Korperab
schnitte, und zwar nicht nur solcher 
der der Reizung gegeniiberliegenden 
Seite, sondern auch der homolate
ralen Korperseite, !aBt sich beob
achten. Nach etwa 45 Min. ist 
dieser "Isolierungseffekt" wieder 
abgeklungen. 

Von der Rinde lassen sich nicht 
nur exzitatorische, sondern auch 
Hemmungseffekte hervorrufen. 

Diese fundamentale Tatsache 
wurde zuerst von BUBNOFF und 
HEIDENHAIN am Hunde gefunden. 
Diese Untersucher fanden, daB eine 
reflektorisch, durch Reizung eines 
sensiblen peripheren Nerven her

vorgerufene Kontraktion durch Reizung von Stellen der motorischen Rinde 
herabgesetzt oder aufgehoben werden konnte. EXNER hat dann bald diese An
gabe bestatigen und erweitern konnen. HERING und SHERRINGTON haben dann 

Abb. 8. "Extinction", AuslOschung oder stimulative Inaktivierung in der motorischen Rinde (AHe). 
Unter den hier obwaltenden Versuchsbedingungen (mittlerer Narkose) ist die Rinde 13 Sek. nach 
einer Reizung unerregbar fUr diesel be Reizung an derselben Stelle. Zeit in 2 Sek. (Nach DU88ER 

DE BARENNE und MCCULLOCH.) 

weiter gezeigt, daB auch fUr die durch Hirnrindenreizung erzielten Bewegungs
effekte das Prinzip der reziproken Innervation gilt, so daB bei einer bestimmten 
Bewegung, z. B. Beugung eines Ellbogengelenkes, die Beugemuskeln sich zu
sammenziehen unter gleichzeitiger Erschlaffung der Strecker dieses Gelenkes. 
Auch bei den durch Rindenreizung hervorgerufenen seitlichen Augenablenkungen 



Die Ergebnisse der Reizversuche. 281 

hat SHERRINGTON reziproke Innervation der antagonistischen Muskeln aufge
funden. In allerletzter Zeit haben auch RIOCH und ROSENBLUETH diese 
Hemmungserscheinungen untersucht. 

Ein Phanomen, das im Grunde mit diesen wohlbekannten Hemmungsphano
menen verwandt sein mag, aber sich doch andererseits prinzipiell davon unter
scheidet, ist in letzter Zeit von DUSSER 
DE BARENNE und MCCULLOCH entdeckt 
worden und von ihnen "Extinction" 
(Ausloschung) oder stimulative Inakti
vierung der Rinde benannt worden. 
Das Phii.nomen auBert sich darin, daB 
ein Rindenreiz der fUr sich allein 
einen gewissen Reizeffekt zeitigt, zum 
zweiten Male, etwa 13-15 Sek. nach der 
ersten Reizung appliziert, jetzt einen 
viel kleineren oder gar keinen Reiz
effekt nach sich zieht (siehe Abb. 8). 

Abb. 9. Abb. 10. 
Abb. 9. AuslOschung in der motorischen Affenrinde. In diesem Versuch war das Tier im eigentlichen 
Versuchsstadium nicht mehr narkotisiert. Intervall fUr totale Aus16schung 4 Sek. Zeit in 2 Sek. 
Abb. 10. Fast totale Aus16schung beim nicht narkotisierten Affen auf Reizung eines Focus der 
motorischen Rinde. Oberste Abbildung Ruhestellung des Armes. Mittlere Abbildung Reizeffekt 
gerade am Ende der ersten Reizungsperiode. Untere Abbildung fast totales Fehlen der motorischen 

Antwort gerade am Ende der zweiten Reizung. Intcrvall beider Reizungen 4 Sek. 

Abb. 11. "AuslOschung" durch subliminale Reizung. Die Reizung mit einer Intensitat 2300 ergibt 
eine deutliche Reaktion mit klonischer Nachentladung. Wird eine solche Reizung vorangegangen 
durch eine unterschwellige Reizung von 2100, dann ist der Effekt der zweiten, nach 13 Sek. appli. 

zierten Reizung von 2300 Starke viel geringer. Dial-Narkose. AHe. 

Das oben erwahnte Intervall von 13-15 Sek. gilt fUr mittlere Narkosetiefen. 
Es ist dieses Phanomen ein ganz aUgemeines, konstantes Phanomen. Bei aus 
freier Hand durch Auflegen und Abheben der Elektroden vorgenommenen Rei
zungen lii.Bt sich das Phanomen zwar nachweisen, aber eine genaue Untersuchung 
desselben ist nur unter genau kontrollierten Reizbedingungen moglich. Aus
lOschung ist auch an der nicht narkotisierten Rinde vorhanden, wobei das Reiz
intervall nur 4-6 Sek. betragt (siehe Abb. 9 und 10). 
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Nicht nur fur sich wirksame Reizungen ergeben dieses Phanomen, sondern es 
ist auch nach einer vorausgehenden, an sich auBerlich unwirksamen Reizung, 
nach unterschwelliger Reizung, "AuslOschung" nachzuweisen (siehe Abb. 11). 

Die Tatsache, daB nach schwachen und sogar nach 
subliminalen Reizungen AuslOschung vorhanden ist, 
zeigt, daB dieses Phanomen nicht durch eine Erschopfung 
der Rinde hervorgerufen wird. AuBerdem spricht dagegen 
die Tatsache, daB bei erheblich kleinerem Intervall keine 
Ausloschung, sondern Bahnung beobachtet wird. Von den 

Abb. 12. Ausl6schung noch vorhanden nach lamina.rer Thermo
koagulation der drei aulleren Schichten der motorischen Rinde (72' C 

fUr 4,2 Sek.l. AHe. Dial-Narkose. 

schon besprochenen Hemmungserscheinungen nach 
Rindenreizung unterscheidet sich die AuslOschung da
durch, daB es sich bei allen diesen Hemmungsphanomenen 
um Abschwachung bzw. Aufhebung einer bestehenden, 
durch irgendeine MaBnahme hervorgerufenen, Muskel
kontraktion handelt. Bei dem AuslOschungsphanomen 
handelt es sich um das A ttsbleiben oder Kleiners6in einer 
Kontraktion bei einem Rindenreiz infolge einer voraus
gehenden Rindenreizung. Offenbar ist von der voran
gehenden ersten Reizung nach dem angegebenen langen 
Intervall noch ein EinflufJ in der Hirnrinde wirksam, der 
diese Rindenstelle voriibergehend weniger erregbar oder un
erregbar fur einen an sich wirksamen Reiz macht, d. h. tem
poriire stimulative I naktivierung herbeifiihrt. 

Das Phanomen laBt sich noch nach schichtenweiser 
Thermokoagulation der drei auBeren Rindenschichten 
nachweisen (s. Abb. 12). Nach Thermokoagulation der 
Rinde in ihrer ganzen Tiefe oder bei Reizung der weiBen 
Substanz, nach Exstirpation der motorischen Rinde, ist 
die AuslOschung verschwunden; die zweite Reizung zeitigt 
dann eine groBere Kontraktion, also Bahnung bei diesem 
Reizintervall (s. Abb. 13). 

Diese Tatsachen zeigen: 1. daB die AuslOschung ein 
Rindenphanomen ist, 2. daB es sich dabei um eine tem
porare Inaktivierung der zwei inneren Schichten der 
motorischen Rinde handelt, und zwar mit Rucksicht auf 
die oben gegebenen Reizungsversuche nach schichtweiser 
Thermokoagulation, wahrscheinlich um eine solche der 
Schicht der groBen und Riesenpyramidenzellen. Die 
AuslOschung ist ein ziemlich scharf auf die gereizte Stelle lokalisiertes Phanomen, 
begrenzter als die Bahnung. 

Verschiedene Faktoren sind von EinfluB auf dieses Phanomen, und zwar, 
soweit bis jetzt in mit W. S. Mc. CULLOCH angefuhrten Untersuchungen 
nachgewiesen, die Dauer der Reizung, das Intervall, die Frequenz der 
Reizpulse, die Pulsform, der Zustand der Rinde (Narkose, Zirkulation). 
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Es sei hier nur erwahnt, daB die Ausloschung am deutlichsten ausgepragt ist 
bei langerer Rindenreizung mit frequenten, relativ langen Reizpulsen (50-115 
Pulse pro Sekunde). Der EinfluB der Narkose geht schon aus der oben 
erwahnten Angabe (S. 281) hervor, daB bei einer mittleren Narkosetiefe das 
optimale Intervall fUr die AuslOschung bei 13-15 Sek. gefunden wird, am 
nicht narkotisierten Affengehirn bei 4-6 Sek. Bei Vertiefung der Narkose 
dehnt sich das optimale Reizintervall fUr die Ausloschung betrachtlich aus 
(s. Abb. 14). Auch bei schlechter Zirkulation wird dieses Intervall erheblich 
langer (s. Abb. 15). Bei ganz tiefer Narkose kann es 2-4 Min. dauern. 

Abb.14. Allgemeine DiaJ·Narkose. Affe. Zuerst Ausliischung mit 12 Sekundenintervall. Dann 
leichte Vertiefung durch Ather, vor der Nase gehalten. Jetzt anfangs gleich groJ3e Antwort beim 

selben Interva\!, spatcr Bahnung. Zeit in 2 Sek. Sp Spontane Bewegungen. 

Die Ausloschung durch Rindenreizung laBt sich auch am isolierten Muskel 
nachweisen. Fur die im Aktionspotentialbilde der Rinde sich aufzeigenden 
Manifestierungen von Bahnung und AuslOschung s. S. 294. 

~\.bb. 1.5. Abnorm langes Intervall fUr Ausliischung durch schlechten Zirkulationszustand der Rinde, 
die ganz bJaJ3 aussah in diesem Stadium. Intervall von 13 Sek. ergab Bahnung, Intervall von 

30 Sek. Ausliischung, die bei einem Intervall von 46 Sek. noch starker ist. Zeit in 2 Sek. 

Die GroBhirnrinde zeigt, wie die Nervenfaser und lebende Systeme uberhaupt, 
eine refraktare Periode, die nach BROCA und RICHET (1897) etwa 0,1 Sek. dauert. 
A. und B. CHAUCHARD, RIZZOLO, U. A. haben die Chronaxie der motorischen Rinde 
unter verschiedenen Bedingungen untersucht. Sie heben die groBe Variabilitat die
ses Zeitfaktors hervor. Beim leicht narkotisierten Hundewurden Werte von 0,3 bis 
0,5 Sigma aufgefunden; dieselben Werte wurden fur die Corona radiata erhalten. 
Die Chronaxie einer Flexionsbewegung soIl im allgemeinen kurzer sein als die einer 
Streckbewegung, aber oft wurde auch gerade das umgekehrte Verhalten aufgefun
den. Chloroform undAlkohol verlangern die Rindenchronaxie. Drosselung der arte
riellen Zufuhr zum Gehirn laBt in weiten Grenzen die Chronaxie unbeeinfluBt. Wird 
die Zirkulation total abgeschnitten, dann erlischt nach P/2Min. die Rindenerregbar
keit, bleibt zunachst noch reversibel, um aber nach 21/2 Min. dauernd zu erloschen. 

Starkere Rindenreizung erzeugt die Reizung uberdauernde Muskelkontrak
tionen, die bei genugender Intensitat und Reizdauer sich zu regelrechten epilepti
form en Krampfen steigern konnen. Diese bestehen aus einer tonischen und einer 
nachfolgenden klonischen Komponente. 
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BUBNOFF und HEIDENHAIN haben gefunden, daB der epileptiforme Anfall 
"kupiert" werden kann, wenn der gereizte Rindenteil sehr bald, im Anfangs
stadium des Anfalles, herausgeschnitten wird. Von vielen Autoren ist angegeben 
worden, daB bei den durch Injektion verschiedener Krampfgifte in Kombination 
mit Rindenexstirpationen hervorgerufenen Anfallen die klonische Komponente 
fortfallt. ZIEHEN hat die Lehre aufgestellt, daB die klonische Komponente corti
calen Ursprungs sei, die tonische Komponente subcorticalen Ursprungs. Diese 
weit verbreitete Ansicht ist abernicht unwidersprochengeblieben. Nach W. TREN
DELENBURG ist auch die tonische Komponente zum Teil corticalen Ursprungs. 
PIKE und ELSBERG haben gezeigt, daB bei der Katze die klonische Komponente 
bei den durch Absynth hervorgerufenen Krampfen auch nach Rindenexstir
pation (im chronischen Versuch) noch auftritt. Ich kann diese Angabe fiir den 
Mfen, selbst nach ausgedehnten Exstirpationen an der motorischen Rinde im 
akuten Versuch, bestatigen. Ohne motorische GroBhirnrinde ist also das Auf
treten von klonischen Krampfen noch moglich; die Ansicht einer ausschlieB
lich corticalen Genese derselben muB damit fallen gelassen werden. 

Die Frage, wie die durch die elektrische Reizung erzeugten Impulse von der 
Rinde abwarts zu den peripheren Zentren und von dort zu den Muskeln ge
langen, ist Gegenstand intensiver Forschung gewesen. In erster Linie kommt 
dafiir die Pyramidenbahn in Betracht. Sicher ist aber, daB nach Ausschaltung 
derselben (STARLINGER, WERTHEIMER und LEPAGE, HERING, PRUS, PROBST, 
ROTHMANN, in letzter Zeit CLYDE MARSHALL, TOWER) die Rindenreizung noch 
Bewegungseffekte zeitigen kann, besonders bei den niederen Saugetieren, aber, 
wenn auch in geringerem MaBe, auch beim Mfen. Extrapyramidale Bahnen, 
vorwiegend das rubrospinale Biindel und tektospinale Bahnen, sind an den 
dann noch erhaltlichen Effekten beteiligt. ROTHMANN gibt an, daB beim Mfen, 
selbst nach vollstandiger Durchschneidung der Pyramidenbahn und des rubro
spinalen Biindels, Reizung der motorischen Rinde noch Bewegungen der kon
tralateralen Extremitaten zeitigt; nach ihm' geht der Impuls dann iiber die 
Vorderstrangbahn. 

Es muss jetzt die Lage und Ausdehnung der elektrisch erregbaren Rinde 
besprochen werden. 

Seit HITZIG und FRITSOH hat eine fast uniibersehbare Zahl von Forschern 
dieses Gebiet bei einer groBen Anzahl von Tieren, Kalt- und Warmbliitern, 
untersucht. 

Fiir die Amphibien und Reptilien leugnen eine ganze Reihe von Unter
suchern (FRANOK und PITRES, BICKEL u. a.) die elektrische Erregbarkeit der 
GroBhirnrinde, wahrend andererseits viele (FERRIER [Frosch], LANGENDORFF 
[Frosch ], JOHNSTON [Eidechse, Schildkrote], BAGLEY und RICHTER [Alligator], 
BAGLEY und LANGWORTHY) verschiedene Reizeffekte, oft von umschriebenen 
Reizstellen aus beschrieben haben. Bei der relativen Kleinheit der Gehirne 
dieser Tierarten ist die Gefahr von Stromschleifen auf basale Gebilde sehr 
groB; es ist daher schwierig, bei dies en niederen Wirbeltieren zu ganz iiberzeugen
den Resultaten zu gelangen. 

Auch fiir die Vogelrinde ist die Ausbeute an Reizeffekten nur eine sparliche. 
BICKEL sowie KOPPANYI und PEAROY leugnen iiberhaupt das Vorhandensein 
von irgendwelchen Erfolgen am Gehirn der Taube, wahrend FERRIER eine ein
zelne Stelle angibt, die konstant mit Pupillenverengerung des kontralateralen 
Auges und gelegentlich auch mit Drehung des Kopfes nach der gegeniiber
liegenden Seite hin reagiert. Zahlreicher sind die von KALISOHER an der Papa
geienrinde (Abb. 16) eruierten Ergebnisse. Die zur Erzielung von einigen dieser 
Reizeffekte erforderlichen Reizstarken sind aber sehr groB, so daB der Verdacht, 
daB Stromschleifen auf das beim Vogelhirn machtig entwickelte Striatum zu
grunde liegen, sehr groB ist. 
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Viel zahlreicher, ja geradezu uniibersehbar sind die bei den verschiedensten 
Saugern vorliegenden diesbeziiglichen Untersuchungen. FUr die altere Literatur 
kann auf die allbekannten, friiheren Zusammenfassungen verwiesen werden. 

Schon bei den Monotremen und bei den Marsupialiern liegen Angaben iiber 
Reizeffekte vor (MARTIN fUr Ornithorinchus, ZIEHEN, CUNNINGHAM, GRAY und 

w , 
TURNER, ROGERS fUr das Opos
sum). Beim Igel haben MANN, 
ZIEHEN, C. und O. VOGT Unter
suchungen angestellt. Die letz
teren haben auch viele andere 
niedere und hohere Saugetiere 
untersucht. Sehr intensiv bear
beitet ist die Kaninchenrinde. 
HITZIGS orientierender Vorversuch 
wurde an diesem Tier vorge- d 
nommen. FERRIER gab die erste 
"Lokalisationskarte". Katze und 
Hund sind auch eingehend unter
sucht worden. HITZIGS grund
legendes Schema ist in Abb. 17 
wiedergegeben. Die spateren 
Untersucher haben meistens viel 
mehr motorische Rindenstellen 
aufgefunden; wenn man aber 

Abb.16. Von Feld a aus: Bewegungen des Beines. des 
Fulles und der Zehen. Bei grollerer Reizstarke auch 
Fliigel- und Schwanzbewegungen sowie Augenschlull. 
Von Feld b aus: Kiefer- und Zungenbewegungen. # Pho
nation, + Kiefer- und Zung-enbewegungen, 0 Bein-, 
Full· und Fliigelbewegungen, @ Augenbewegungen. 

(Nach KALISCHER.) 

starke Reize vermeidet, ist mir immer wieder aufgefallen, wie zutreffend die 
alten Angaben HITZIGS sind. 

Die aus letzter Zeit vorliegenden Ergebnisse von WOOLSEY und SMITH sind 

Abb. 17. 

in Abb. 18 und 19 reproduziert, besonders um die jetzt noch 
vorliegenden Differenzen darzutun. 

Abb. 17. Motorische Reizstellen am Hundehirn. (Nach HITZIG.) 
Abb. 18. Elektrisch erregbares Gebiet der Hunderinde. (Nach WOOLSEY.) 
Abb. 19. Elektrisch erregbares Gebiet der Rinde beim Hund. (Nach SMITH.) 

Die Affenrinde hat zuerst FERRIER (1873) untersucht und eine reiche Aus
beute an motorischen Effekten erhalten. HITZIG folgte bald (1874) und machte 
die wichtige Angabe, daB die erregbaren Rindenstellen fUr die Skeletmuskulatur 
sich nur auf der prazentralen Rinde vorfinden (Abb.20). FERRIER hatte die 
pra-, postzentrale und parietale Rinde mit Reizstellen besat angegeben. 

Die spateren Untersucher schlossen sich im groBen und ganzen den An
gaben FERRIERS an, und erst SHERRINGTON und GRUNBAUM haben die HITZIGsche 
Angabe bestatigt und auch auf den Menschenaffen ausgedehnt. 
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In ihrer ersten Versuchsreihe gelangten O. und O. VOGT ebenso wie SHER
RINGTON bei der Verwendung unipolarer Schwellenreize zu den im wesent
lichen gleichlautenden Ergebnissen, daB die elektrisch erregbaren Foci sich nur 
in der prazentralen Rinde vorfinden. In ihren spateren Versuchen, bei denen 
sie sich der bipolaren Methode bedienten und absichtlich auch starkere (sogar 
sehr starke) Reize benutzten, haben sie auch Reizeffekte von der postzentralen 
Rinde erhalten, lassen erhebliche funktionelle Differenzen der Erregbarkeit 
dieser beiden Gebiete gelten. 

Abb. 21 und 22 geben die von O. und O. VOGT in 1907 bzw. 1919 veroffent
lichten Ergebnisse ihrer Reizversuche an Mfen" wieder. 

Ein Blick auf diese zwei Abbildungen ist sehr instruktiv. Die Anwendung 
viel starkerer bzw. sehr starker Reize zeitigte eine groBe Anzahl von Reiz

effekten. Die Deutung derselben ist aber sehr 
schwer, und fiir einzelne habe ich speziell 
festgestellt, daB ihre corticale Genese nicht 
nur sehr zweifelhaft, sondern sogar direkt ab
zulehnen ist. Die auf Reizung von Feld 7 a 
und 19a zu erzielenden Augenablenkungen, 
hauptsachlich nach der der Reizung kontra
lateralen Seite zu, lassen sich noch nach 
Thermokoagulation der Rinde dieser Gebiete 
mit fast genau derselben Reizstarke erzielen. 

Abb.20. Motorische Reizstellen beirn sowohl bei uni- als bei bipolarer Reizung 
AUen. (Nach HrrzIG.) (unveroffentlichte Versuche DUSSER DE BA-

RENNES). Es handelt sich also bei den be
treffenden Reizeffekten nicht urn von der Rinde ausgeloste Reaktionen, 
sondern hochstwahrscheinlich um durch die Reizung von dicht unter der 
Rinde hindurchziehenden Fasersystemen hervorgerufene Effekte. Urn diese 
Ansicht mit Sicherheit vertreten zu konnen, waren allerdings speziell dar
auf gerichtete Versuche notwendig, in denen nach der Thermokoagulation 
die von der Rinde ausgehenden Faserstrahlungen degeneriert sind. Aber schon 
jetzt betrachte ich die hier gegebene Deutung als sehr wahrscheinlich, urn so 
mehr, als Feld 7 a auf Grund der lokalen Strychninisationsversuche DUSSER 
DE BARENNEB als ein sensibles Gebiet, hauptsachlich der Raut der beiden 
Arme, anzusprechen ist. AuBerdem lassen sich von der unmittelbar occipital 
von Feld 19a liegenden Rinde (Area striata bei Oercopitheken, Feld 18 und 17 
BRODMANNB) dieselben Augendeviationen hervorrufen; wahrscheinlich handelt 
es sich also hier um mit der Sehrinde und dem Sehakt gekuppelte Augenbewe
gungsmechanismen. Auch die von den frontalen Feldern 9c und 9d hervor
zurufenden Augenbewegungen lassen sich noch nach Thermokoagulation der 
Rinde auslOsen; die von dem Felde 8 zu erzielenden Augenablenkungen sind 
dagegen nach Rindenthermokoagulation erheblich abgeschwacht, wenn auch 
durch starkere Reize noch hervorzurufen. Wie die Interpretation dieser Er
gebnisse in speziell darauf gerichteten Untersuchungen auch ausfallen mag, 
jedenfalls zeigen sie, daB groBe Vorsicht geboten ist, und daB man nicht ohne 
weiteres die bei starkeren Reizen erhaltenen Effekte als von der gereizten Rin
denstelle selbst ausgehend betrachten dar£. Bei der mehr oder weniger arbitraren 
Abschatzung der von der Rinde auslOsbaren Reizeffekte, nicht nur in quanti
tativer Rinsicht, sondern besonders in Riicksicht auf ihre Qualitat (Primar
bewegungen, Sekundarbewegungen usw.) und bei dem Fehlen von wirklich 
eindeutigen, objektiven Einteilungskriterien, ist groBte Vorsicht geboten, und 
es scheint mir immer noch, daB wir am sichersten gehen, wenn wir uns bis 
auf weiteres auf die bei Schwellenreizungen oder nur wenig iiberschwelligen 
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Reizstarken erzielbaren Effekte beschranken. Es mag sein, daB wir dann 
gelegentlich keine Reizeffekte erhalten, andererseits aber sind wir dann 
vor trugerischen Effekten am besten gesichert. 

Abb. 21. l\Iotorische Reizeffekte beim Mien (Macacus). (Nach C. und O. VOGT [1907].) 

Das elektrisch erregbare Gebiet faUt auf der prazentralen Rinde im groBen 
und ganzen mit den Feldern 4 und 6 BRODMANNS zusammen. Feld 4, die Area 

Abb.22. }lotorische Reizeffekte am Mfen (Macacus). (Nach C. und O. VOGT [1919].) 

giganto-pyramidalis zeigt eine bedeutend groBere Erregbarkeit als Area 6, und 
die von dem ersten Gebiet auszulosenden Bewegungen sind die am feinsten 
differenzierten, vornehmlich auf die distalen Abschnitte und Gelenke der Ex
tremitaten und auf das Gesicht beschrankten Bewegungseffekte. Drei groBe 
Unterabteilungen, mit ganz konstanten Grenzen sind am prazentralen "motori
schen" Gebiet zu unterscheiden (Bein-, Arm- und Gesichtsgebiet). Von einer 
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schmalen Zone zwischen Bein- und Armgebiet lassen sich Kontraktionen der 
Rumpfmuskulatur auslOsen. 1m dorsalen Teil des Beingebiets liegen Foci, 
deren Reizung Bewegungen des Schwanzes und der Anusmuskulatur zeitigen. 

Bei den Affen mit Greifschwanz ist die Ausdehnung dieser Rindenpartie, 
von der aus Schwanzbewegungen zu erhalten sind, bedeutend groBer. C. und 
O. VOGT haben Exemplare dieser Affen untersucht; neuerdings haben FULTON 
und DUSSER DE BARENNE dieser Frage eine spezielle Stu die gewidmet und 
gefunden, daB bei den Affen mit Greifschwanz das elektrisch reizbare pra
zentrale Gebiet dieses Korperabschnitts viel groBer ist als bei den kurz
schwanzigen Affen. Bei Ateles ater (Spinnenaffe) ist dieses Feld sogar groBer 
als das ventral anschlieBende motorische Beingebiet (s. Abb. 23) . 

Abb. 23. Ausdehnung und Blutverteilung der .. motorischen" Rinde beim Spinnenaffen (Ateles 
ater). Man beachte die enorme Ausdehnung des Schwanzareals bei dieser mit Greifschwanz 

ausgestatteten Affenart. (Nach FULTON und DUBSER DE BARENNE.) 

Feld 6 hat eine deutlich geringere Erregbarkeit. Die von ihm ausgelosten 
Bewegungen sind grober, weniger detailliert, umfassen mehr auch die proxi
malen Gliederabschnitte (C. und O. VOGT). Bucy und FULTON haben neuer
lich diese Gebiete wieder untersucht; sie unterscheiden zwei Abschnitte des 
prazentralen erregbaren Gebietes, das motorische und das pramotorische Ge
biet, besonders auf Grund der verschiedenen Symptomatologie in Ausschaltungs
versuchen (s. S. 298). Das motorische Gebiet faUt mit der Area 4 BRODMANNS, 
das pramotorische Gebiet mit seiner Area 6 (Area 6aa und 6afJ von C. und 
O. VOGT) zusammen. 

In Ubereinstimmung mit und zum Teil in Erweiterung von friiheren Unter
suchungen von MOTT, SCHUSTER und SHERRINGTON an der Gibbonrinde und 
besonders von C. und O. VOGT an verschiedenen Zerkopithekenarten sind nach 
Buoy die vom dorsalen Abschnitt von Area 6 zu erhaltenden Reizeffekte (unter 
Athernarkose) folgende: 1. Anhaltende Kontraktionen von relativ kleinen 
Gruppen von Muskeln in den kontralateralen Gliedern, 2. komplexe progressive 
und rhythmische Bewegungen einer ganzen kontralateralen Extremitat oder 
beider kontralateralen Glieder und des Schwanzes, 3. Torsionsbewegungen des 
Rumpfes, 4. Bewegungen in den homolateralen Extremitaten, besonders im Beine. 
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Die Reizschweile fiir diese verschiedenen Reizeffekte ist nicht dieselbe, aber fiir aile 
deutlich hOher als fiir die von Area 4 erzielbaren Effekte. AuBerdem sind die von Area 6 zu 
erzielenden Reaktionen nach FULTON durch ihre Aufhebung in Narkose durch Barbitur· 
saurederivate gekennzeichnet. Dieses Kriterium ist kein absolutes, denn bei der von mir 
benutzten Anwendungsart von Dial (s. S. 272) ist Area 6 nicht unerregbar. 

Diese verschiedenen von Area 6 ausgelosten Reize£fekte werden nach C. 
und O. VOGT auf verschiedenen Wegen von der Rinde peripherwarts geleitet. 
Buoy hat dies kiirzlich bestatigt. 

Unterschneidung von Area 6a una Exstirpation von Area 4 hebt die sub 2 
und 4 erwahnten Reize£fekte auf, nicht die sub 1 erwahnten Reaktionen. Die 
sub 2 und 4 angedeuteten Reize£fekte werden daher durch eine eigene aus Area 6 
hervorgehende Projektionsfaserung bewirkt, wahrend die sub 1 erwahnten 
Reizef£ekte iiber Area 4 zustande kommen. In Ubereinstimmung damit fand 
Buoy, daB ein vertikaler Einschnitt in die Rinde zwischen Area 4 und 6a die 
sub 1 erwahnten Reaktionen aufhebt, nicht aber die sub 2, 3 und 4 angefiihrten. 
Die sub 4 angegebenen Reize£fekte sind nach einem solchen Einschnitt ofters 
sogar starker ausgepragt. Ob es sich dabei um von Area 6 aus durch Area 4 
hindurchfiihrende Projektionsfasern oder um aus Area 6a stammende intra· 
corticale Neurone, die ihre Impulse auf die efferenten pyramidalen Systeme 
vonArea 4 iibertragen, handelt, ist eine noch o£fene Frage. Die sub 4 erwahnten 
homolateralen Reize£fekte lassen sich von einem kleinen Areal, unmittelbar 
dorsal von dem Sulcus praecentralis superior auslOsen (HERING, Buoy und 
FULTON). Homolaterale Reizef£ekte sind von einer groBen Anzahl von Unter· 
suchern gefunden worden (WERTHEIMER und LEPAGE, ROTHMANN, C. und 
O. VOGT). Diese homolateralen Reaktionen sind noch nach Exstirpation der 
anderen Hemisphare, Balkendurchschneidung, Durchtrennung der beiden Pyra. 
miden in der Medulla oblongata und verschiedenen operativen Einschnitten im 
Riickenmark zu erhalten. Die Vertretung der homolateralen Korpermuskulatur 
in der homolateralen Hemisphare geht auch aus den schon S. 280 erwahnten 
Versuchsergebnissen von DUSSER DE BARE NNE und MARSHALL hervor. Diese 
von Area 4 unter gewissen Bedingungen erzielbaren homolateralen Reizeffekte 
beweisen die Moglichkeit der funktionellen Verkniipfung der motorischen Rinde 
einer Hemisphare mit den Muskeln beider Korperseiten. 

Von dem ventralen Abschnitt des Feldes 6 von BRODMANN (Area 6aa, 6ba 
und 6bfJ von VOGT), sowie von den ventralen prazentralen Abschnitten des 
Feldes 1, 3a und 3b, die aIle dem Gesichtsgebiet angehoren, lassen sich die Ge· 
sichts· und Kiefermuskeln zur Kontraktion bringen. Kau. und Leckbewe· 
gungen sind von hier aus leicht zu erzielen. 

Von der unmittelbar frontal vom Sulcus arcuatus liegenden Rinde, d. h. vom 
Feld 8 BRODMANNS aus, lassen sich sehr leicht seitliche Augenablenkungen her· 
vorrufen; wahrscheinlich sind die von hier erzielten Reizeffekte echte Rinden· 
effekte, obwohl das nicht eindeutig feststeht (s. S. 286). 

Es eriibrigt noch, das viel umstrittene Problem der elektrischen Erregbar. 
keit der postzentralen Windung zu erortern. Zweifellos ist dieser Rinden· 
abschnitt viel weniger erregbar als der prazentrale, und die Tatsache, daB erst 
verhaltnismaBig starkere Reize Bewegungen zeitigen, hat dazu gefiihrt, diese 
auf Stromschleifen auf die prazentrale Rinde zuriickzufiihren, um so mehr als 
verschiedene Untersucher (SHERRINGTON und LEYTON, LEWANDOWSKY und 
SIMONS) angeben, daB sich von der postzentralen Windung keine motorischen 
Effekte mehr hervorrufen lassen nach Exstirpation der prazentralen Rinde und 
Degeneration der aus dieser entspringenden Projektionsfasern. ROTHMANN da· 
gegen hat auch dann noch Bewegungse£fekte erhalten und spricht sich daher 
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zugunsten einer eigenen Erregbarkeit der postzentralen Rinde aus. GRAHAM 
BROWN meint auf Grund von Vereisungsversuchen der postzentralen Rinde, 
daB die von dieser auslosbaren Reizeffekte iiber die prazentrale Rinde, dureh 
interregionale Neurone, zustande kommen. C. und O. VOGT haben diese Frage 
eingehend bearbeitet und gelangten (1919) zu der Ansicht, daB es sich bei den 
von der postzentralen Windung ausge16sten Reizeffekten teils um iiber die 
prazentrale Rinde neurodynamiseh zustande kommende Effekte (Spezial
bewegungen), teils um direkte, von der postzentralen Rinde corticofugal ge
leitete Erregungsimpulse (Einstellungsbewegungen) handelt. Beziiglich ihrer 
somatotopischen Unterteilung der postzentralen Windung siehe Abb.22. In 
Thermokoagulationsversuchen der postzentralen Rinde und in Versuchen mit 

Abb. 24. Das eiektrisch erregbare, mit motorischen Reiz
effekten antwortende Gebiet der Rinde beim Cercopitheken 
(Macacus usw.). Auf der prazentralen Rinde umfaat es 
die Areae 4 und 6 von BRODMANN, auf der postzentraien 
Windung nimmt es nur die frontaie Halfte derselben ein, 
wahrscheinlich mit BRODMANNS Areae 1, 2 und 3 iiberein· 
sti=end. Frontal von dem Sulcus arcuatus (S. a.) liegt 
ein kleines Feld, das auf elektrische Reizung mit Augen-

bewegungen antwortet. (Area 8 BRODMANNS.) 

Exstirpation der prazentralen 
Rinde bin ich zu der Uber
zeugung gelangt, daB unge
aehtet der ofters erheblichen 
Differenz in der Erregbarkeit 
der post - und prazentralen 
Windungen nieht nur an dem 
Bestehen der iiber die pra
zentrale Rinde neurodynamiseh 
zustande kommenden post
zentralen Reizeffekte nicht zu 
zweifeln ist, sondern daB es 
auch "direkte" postzentrale 
Reaktionen gibt. Nach meiner 
Erfahrung erstreckt sich die 
elektrisch erregbare postzen
trale Rinde aber nur auf die 
frontale Zone der postzentralen 
Windung, etwa der Lage und 
Ausdehnung von BRODMANNS 
Feldern 1, 2 und 3 ent

spreehend. Die Erregbarkeit dieses Gebiets wird, je mehr man sieh von der 
Zentralfurche entfernt, immer schwacher. leh mochte daher das elektrisch 
erregbare Gebiet auf der Rinde des Cereopitheeusgehirns (Maeacus und Mfen 
mit ahnlich konfigurierten Gehirnen), wie in Abb.24 dargestellt, angeben. 

Die Ergebnisse der lokalen Strychninvergiftnng der Rinde. 
Die Methode der lokalen Stryehninvergiftung ist, wie DUSSER DE BARENNE 

naehgewiesen hat, eine sehr geeignete Methode, um die Lokalisation von sensiblen 
Meehanismen im zentralen Nervensystem festzustellen. An der GroBhirnrinde 
der Katze hat er sie 1915/1916 angewendet, 1923 aueh an der Rinde des Mfen 
(Macaeus). 

Beziiglich des Prinzips und der Vorteile dieser Methode sei auf S.273 verwiesen; hier 
interessieren uns die Ergebnisse. 

Auf die Stryehninisation von einigen wenigen Quadratmillimetern Rinde 
in einem bestimmten Gebiete hin treten in den apikalen Teilen des Korpers 
(Handen, FiiBen, Gesicht und Ohren) Symptome der Hyperasthesie und Hyper
algesie der Haut und der tiefen Gewebe auf und auBerdem Symptome, die ohne 
Reizung von seiten des Experimentators auf das Bestehen von parasthetischen, 
unangenehmen Sensationen des Tieres sehlieBen lassen. Motorische Reizerschei
nungen, wie fasciculii.re Zuekungen in versehiedenen Muskeln, treten bei der 
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von DUSSER DE BARENNE gewahlten Applikationsweise des Strychnins nicht 
oder nur in ganz vereinzelten Fallen auf. Das Gebiet, von dem aus durch solche 
ortliche Strychninvergiftung die erwahnten sensiblen Reizerscheinungen hervor
gerufen werden, kann als das "sensible" Rindengebiet angesprochen werden. 

Dieses sensible Rindengebiet laBt 
sich in verschiedene Unterabtei
lungen zerlegen, denn je nach dem 
Orte der Strychninisation treten 
die Erscheinungen in verschiedenen 
Korperabschnitten auf. 

Die Erscheinungen sind bei ein
seitiger lokaler Vergiftung der Rinde 
auf beiden Seiten des Korpers vor
handen, jedenfalls so weit es sich 
um die Storungen der Sensibilitat 
der Haut handelt. Die Reizer
scheinungen auf dem Gebiete der 
"tiefen" Sensibilitat sind fast oder 
ganz ausschlieBlich in der ge
kreuzten Korperhalfte nachweisbar. 

Nach Exstirpation einer He
misphare oder des sensiblen Ge
bietes einer Hemisphare und fast 
kompletter Ausschaltung des sen
siblen Rindengebietes der zweiten 
Hemisphare lassen sich durch die 
Vergiftung des kleinen erhalten ge
bliebenen Bezirkes der letzteren 
noch dieselben Storungen wie bei 
intakter Rinde nachweisen. Die 
Bedeutung dieser Tatsache fUr das 
Problem der funktionellen Lokali
sation der GroBhirnrindewird S. 315 
erortert werden. 

Bei der Katze zeitigt die lokale 
Strychninvergiftung eines bestimm
ten Abschnittes des sensiblen 
Rindengebietes eine mit Bezug auf 
die Lokalisation der Storungen be
merkenswerte Symptomatologie. 
Auf die Vergiftung eines kleinen 
Bezirkes z. B. derlinkenHemisphare 
tritt eine "gekreuzte" Symptomato
logie auf; es sind namlich die be

'" " t rn 

schriebenen sensiblen Storungen in dem linken (homolateralen!) Vorderbeine 
und der rechten (kontralateralen) Hinterpfote nachzuweisen. Die Analogie 
dieser Lokalisation der Storungen mit der gekreuzten Gangart der Katze ist 
einleuchtend. 

Die Lage und Ausdehnung des sensiblen Rindengebietes bei der Katze geht 
aus Abb. 25 hervor. 

Diese Versuche wurden von DUSSER DE BARENNE auch am Affenhirn 
(Macacus) gemacht. Prinzipiell sind die Ergebnisse dieselben wie bei der Katze, 
nur daB kein Gebiet fiii' die "gekreuzte" Symptomatologie gefunden wurde. 

19* 
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Die Lage und Ausdehnung der sensiblen Rinde beim Affen geht aus Abb. 26 
hervor. Lokale Strychninvergiftung auBerhalb der angegebenen Gebiete erzeugt 
keine nachweisbaren sensiblen Storungen. 

Die sensible Rinde nimmt auf der Konvexitat der Hemisphii.re (die mediale 
Seite ist fiir diese Methode schwer zugii.nglich und noch nicht mit derselben 
untersucht worden) einen ziemlich groBen Abschnitt der postzentralen und 
der prazentralen Rinde ein. Aus den Versuchen, in welchen durch das Vorhanden
sein der Pariisthesien das Versuchstier selbst anzeigt, in welchen K6rperabschnitten 
die Storungen vorhanden sind, geht unzweideutig hervor, daB auch die prii.zentrale 
Rinde mit der Korpersensibilitii.t in funktioneller Beziehung steht. Die alte 
Lehre von der sensorisch-motorischen Rinde (MUNK u. a.) ist damit endgiiltig 
als richtig, die neuere, dualistische Ansicht von einer scharfen Trennung von 
Motilitat in der prii.zentralen und Sensibilitat in der postzentralen Rinde als 
unrichtig nachgewiesen. 

Die Symptomatologie nach ortlicher Strychninisation der prazentralen Rinde ist genau 
dieselbe wie nach solcher Vergiftung der postzentralen Rinde. DUSSER DE BARENNE hat 
auf diese Tatsache aufmerksam gemacht, aber gleichzeitig betont, daB daraus nicht ge
folgert werden diirfe, daB die funktionelle Wertigkeit der pra- und postzentralen Rinde in 
Beziehung zu den einzelnen Sensibilitatsfunktionen genau die gleiche sei. Es ist nicht daran 
.1m zweifeln, besonders auf Grund von Erfahrungen aus der klinischen Neurologie und 
Neurochirurgie, daB die funktionelle Bedeutung der prazentralen Rinde fiir die Sensibilitat 
eine ganz andere ist als die der postzentralen Rinde. Das Strychnin, das zwar das Maximum 
aus den sensiblen Mechanismen herausholt, loscht feinere funktionelle Differenzierungen aus. 

Ein weiteres wichtiges Ergebnis dieser Versuche ist die Feststellung daB die 
Grenzen zwischen den drei Unterabteilungen des sensiblen Rindengebietes 
beim Affen ganz scharf sind. Bei Vergiftung einer Stelle eines Abschnittes des 
sensiblen Gebietes findet man die Storungen nur in dem Korperabschnitt, der 
in diesem Teil des Gebietes reprii.sentiert ist, d. h. nur in den Beinen oder nur 
in den Armen oder nur im Gesicht. 

Die elektrobiologischen Erscheinungen der Hirnrinde. 
CATON hat 1875 als erster angegeben. daB von der Hirnrinde elektrobiolo

gische Erscheinungen, "Aktionsstrome" abzuleiten sind. FLEISCHL VON MARXOW 
folgte mit einer ii.hnlichen Beobachtung 1880, sowie BECK, DANlLEWSKI und 
BECK und CYBULSKI. Wii.hrend mehrerer Jahre wurde dieses Arbeitsfeld ver
nachlassigt, bis HANS BERGER 1929 feststellte, daB sich vom Schii.del des wachen 
und schlafenden Menschen Aktionsstrome ableiten lassen. Diese wichtige Angabe 
fiihrte zu einer erneuten, eifrigen Bearbeitung dieses Gebietes. BARTLEY und 
NEWMAN, TRAVIS und HERREN, FISCHER, KORNMULLER, BISHOP und BARTLEY, 
TONNIES, ADRIAN, JASPER und CARMICHAEL haben experimentelle Ergebnisse 
auf diesem Gebiete gesammelt. In allerletzter Zeit haben DUSSER DE BARE NNE 
und Mc CULLOCH mit der vom ersteren angegebenen Methode der laminii.ren 
Thermokoagulation der Hirnrinde den Anfang gemacht, die von verschiedenen 
Schichten der Rinde herriihrenden Potentialschwankungen beim Affen zu 
untersuchen. 

Zuerst sei festgestellt, daB diese bioelektrischen Phii.nomene tatsii.chlich in 
der Rinde entstehen. Dies geht unzweideutig daraus hervor, daB sie praktisch 
total verschwinden nach Abtotung aller Schichten derselben; besonders mit der 
Thermokoagulationsmethode lii.Bt sich diese Tatsache einwandfrei nachweisen. 
Mit groBer Wahrscheinlichkeit lii.Bt sich annehmen, daB diese bioelektrischen 
Erscheinungen in den Ganglienzellen entstehen; die anderen in der Rinde 
vorkommenden Elemente, wie z. B. die Gliazellen, kommen als Erzeuger dieser 
elektrischen Phii.nomene wegen ihrer geringen Aktivitii.t kaum in Frage. 
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Weil Potentialschwankungen auch am narkotisierten Tiere auftreten und diese 
auf geeignete Reizung des Tieres oder seiner Sinnesorgane hin deutliche Ab
anderungen erfahren, hat KORNMULLER die "spontanen", beim wachen und 
beim narkotisierten Tiere vorhandenen Potentialschwankungen als "Feldeigen
strome" der Rinde bezeich-
net und die durch irgend- 1Sek 

welehe p&iph&en Reme 1 An~r~1n~ J"'~n/\lM. nr 
~::v~:ge~~!::~n to~~:~ra~~ ~I ' 1c~, 1 VI ' ~ V I f ~ \ ~ p-~ V ~rlt~~~ vvv \ 
schwankungen als "Feld- , "',. 
aktionsstrome" bezeichnet. 
Die von verschiedenen ar-
chitektonischen Gebieten 
ableitbaren spontanen Po
tentialschwankungen wei
sen erhebliche Unterschie
de auf; KORNMULLER gibt 
an, daB jedes architektoni
sche Feld ein fUr dasselbe 
typisches Feldeigenstrom
bild aufweist. DaB ver· 
schiedene Felder verschie
dene Eigenstrom bilder auf
weisen, ist richtig (s. auch 
Abb. 27, 1 und 2). Die 
KORNMULLERsche Angabe 
impliziert aber, daB man 
aus dem einzelnen Eigen
strombild diagnostizieren 
konnte, von welchem Rin
denfeld es abgeleitet wur
de. Das geht aber meines 
Erachtens vorla.ufig zu 
weit und ist bei den enor
men funktionellen Ver
knupfungen innerhalb der 
Rinde mit ihren Tausenden 
von Nervenzellen kaum 
zu erwarten. 

Abb. 27,1 zeigt die mit 
Kathodenstrahloszillogra

ph en und Gleichstromver
starker von der prazen
tralen Windung der Affen
rinde aufgenommenen Po
tentialbilder der intakten 
Rinde (bipolare Methode, 

1em 
I I 

Abb.27. Kurve 1. Spontane Potentialschwankungen mit dem 
Kathodenstrahloszillograph von der "normalen" prazentralen 
Rinde (Area 4), Gesichtsgebiet des Aifen in Dial-Narkose abge
leitet. Kurven 2 und 3: 2 zeigt die spontanen Potentialschwan
kungen von dem "normalell", postzentralen sensiblen Gesichts
gebiet abgeJeitet, 3 nach schichtweiser Thermokoagulation der 
drei auJleren Schichten eines 5 x 7 mm groJlen Vierecks, in 
dessen Mitte die zwei Elektroden auf der Rinde anlegen. Die
selbe Ableitungsstelle wie in Kurve 2. Kurven 4, 5 und 6 sind 
von derselben Stelle wie Kurve 1 abgeJeitet. Kurve 4: 10 Min. 
nach der Thermokoagulation der drei auJleren Schichten von 
dem kIeinen Areal aus Kurve 3. Kurve 5: 25 Min. nach dieser 
Thermokoagulation. Kurve 6 zeigt die weitere Reduktion in 
den spontanen Potentia lschwankungen der motorischen Ge
sichtsrinde nach Thermokoagulation der drei auJleren Schichten 

dieses Rindengebietes selbst. 

Dial-Narkose), Abb.27, 2 die von der intakten postzentraien Windung er
haltenen Potentialschwankungen; Abb. 27, 3 die nach schichtenweiser Thermo
koagulation der drei auBeren Schichten der postzentralen Windung von dieser 
erhaltlichen Potentialschwankungen. Abb. 27, 4 zeigt die von derselben 
Stelle der pra.zentralen Rinde wie in Abb. 27, 1 10 Minuten nach der la
minaren Thermokoagulation der postzentralen Rinde gewonnenen Potential-
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schwankungen. Abb. 27, 5 ist unter genau denselben Bedingungen, 25 Minuten 
nach der Thermokoagulation aufgenommen, d. h. also 15 Minuten nachdem 
Abb. 27, 4 erhalten war. Abb. 27, 6 zeigt die Potentialschwankungen der pra
zentralen Rinde 4 Minuten nach laminarer Thermokoagulation dieser Rinde selbst. 

Aus diesen Kurven gehen verschiedene Tatsachen hervor, 1. daB das 
Eigenstrombild der pra- und postzentralen Rinde ein verschiedenes ist; 2. daB 
die Abti:itung der drei auBeren Schichten eines Teiles der postzentralen Rinde 
nach einer Latenz von mehreren Minuten einen ausgesprochenen EinfluB auf 
das von der prazentralen Rinde erhaltliche Potentialbild hat; 3. das die Abti:itung 
der drei auBeren Schichten der prazentralen Rinde das von dieser Rinde gelieferte 
Eigenstrombild tiefgehend abandert. 

Auch die laminare Thermokoagulation der drei auBeren Schichten der 
Frontalrinde beeinfluBt weitgehend das Eigenstrombild der prazentralen Rinde. 

Abb. 28. Kathodenstrahloszillogramm der Potentialschwankungen der motorischen Rinde beim 
Affen (Macacus) in DiaI-Narkose vor und nach einer unterschwelligen bipolaren Rindenreizung von 
4 Sek. Dauer. Reizungsstellen dieselben wie die AbleitungssteIIen. Withrend der Reizung sind die 
Verstarker und der Oszillograph nicht mit dem Tier in Verbindung. Bedeutende Abnahme der 
PotentiaIschwankungen (Aus16schung) unmittelbar naeh der Reizung: mit allmahlicher Ruekkehr 
zur Norm. Die feinen, weillen vertikalen Linien markieren 0,3 Sek. Von den zwei dicken, weillen 
horizontalen Linien ist die obere fur die Aufzeichnung des motorischen Reizeffektes, die untere zeigt 
die Reizmarkierung. Wie das Signal der Antwort andeutet, war die Reizung eine unterschwelJige. 

Diese gemeinsam mit MCCULLOCH aufgefundene Tatsache deutet auf funktionelle 
Beziehungen der frontalen und prazentralen Rinde. 

FISCHER, BAR'ILEY, KORNMULLER, BISHOP u. a. haben nachgewiesen, daB die 
periphere Reizung eines Sinnesorganes, z. B. die Belichtung eines Auges, von 
deutlichen Anderungen im Potentialbild gefolgt ist, besonders beim Anfang 
und bei Beendigung der Belichtung. Bezuglich von Einzelheiten sei auf die 
zitierten Abhandlungen verwiesen. Wir stehen hier noch am Anfang eines 
Gebietes, dessen weitere Bearbeitung sicherlich zu auBerst wertvollen Ergeb
nissen fiihren wird. Neuerdings ist es DUSSER DE BARENNE und MCCULLOCH 1 

gelungen, mittels einer speziellen Methodik fortlaufende Aktionspotentiale mit 
dem Kathodenstrahloszillographen unmittelbar vor und nach bipolarer Rinden
reizung aufzunehmen. 

Es zeigt sich, daB im AnschluB an eine Rindenreizung eine deutliche Ab
schwachung der vor der Reizung vorhandenen Aktionspotentiale auf tritt, die 
dann allmahlich wieder zur Norm zuruckkehren. Diese Abschwachung dauert 
so lange, als die durch den Reiz gesetzte "Ausli:ischung" (s. S. 281 f) besteht 
(s. Abb. 28), und tritt auch bei subliminalen, keinen nachweisbaren peripheren 
motorischen Effekt zeitigenden Reizen auf. Wenn Reizstelle und Ableitungs
stelle identisch sind, ist zumeist keine Bahnung nachweisbar, d. h. die Aus
li:ischung ist zu stark, als daB die Bahnung durchbrechen ki:innte. Wenn aber 
die Ableitungselektroden nur einige wenige Millimeter von den Reizelektroden 
entfernt sind, zeigt sich unmittelbar nach der Reizung eine bedeutende Ver
mehrung und Vergri:iBerung der Aktionspotentiale, die so lange anhalt, als 
sich eine Bahnung der motorischen Reizeffekte nachweisen laBt. Diese Ver
gri:iBerung der Aktionspotentiale geht allmahlich in eine erhebliche Abnahme 

1 Noch unver6ffentlichte Untersuchungen. 
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derselben iiber; diese falIt in die Phase, in welcher sich die "Extinction", die 
"Ausloschung" offenbart, urn dann allmahlich wieder zur Norm zuriick
zukehren (siehe Abb. 29). Wichtig an diesem Ergebnis ist noch, daB auch 
daraus unzweideutig hervorgeht, daB in der Bahnung eine corticale Kom
ponente vorhanden ist. 

Abb. 29. Macacus·Affe. Dial·Narkose. Zwei Reizelektroden auf dem dorsal en Teil des pritzentralen 
rnotorischen Beingebietes (Area 4), zwei Ableitungselektroden auf dern ventralen Teil desselben 
Areals, 3,5 mm von dem ersten Paar Elektroden entfernt. Kontinuierliches Kathodenstrahloszillo· 
gramm, d. h. keinc Unterbrechung zwischen den 5 Figurabschnitten. Unterschwellige Reizung der 
Rinde fiir 4 Sek. am Ende des ersten Abbildungsabschnitts. Vermehrung und Vergriillerung der 
Aktionspotentiale (Bahnung) unmittelbar nach der Reizung, allmahlich in AusIOschung iibergehend 
und dann allmahlich zur Norm zuriickkehrend. Die vertikalen weillen Linien in den Kurven 
entsprechen 0.3 Sek. Keine Unterbrechung (in der Zeit) zwischen den einzelnen Abschnitten der 

Abhilrlung. 

Abb.30. Macacus-Affe. Dial-Narkose. Aktionspotentiale der Rinde mit VergroLlerung (Bahnung) 
und Verschwinden (Aus16schung) im AnschluLl an eine Rindenreizung. Ableitungs- und Reizstelle 

identisch. Suhlirninale Reizung. 

Abb.30 zeigt bei unterschwelliger bipolarer Reizung die der Reizung nach
folgende Bahnung und AuslOschung im Aktionspotentialbilde bei Reizung und 
Ableitung von denselben Rindenstellen. Aber, wie gesagt, zeigt sich in der 
Regel unter diesen Umstanden nur die Abnahme der Aktionspotentiale und 
nicht die Phase ihrer Vergrol3erung. 
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Die Ergebnisse der Ausschaltungsversuche. 
1. Die Ergebnisse der lokalisierten AusschaItungen. 

Auch hier haben HITZIG und FRITSCH (1870) die ersten Resultate erzielt, 
indem sie nachweisen konnten, daB die Exstirpation der elektrisch erregbaren 
Rinde zu Motilitatssti:irungen in den kontralateralen Extremitaten fuhrt. 
MUNK hat dann die ersten umfassenden Versuchsreihen angestellt und die 
corticale Reprasentation der verschiedenen Sinnesorgane in der Rinde auf
gezeigt. Seine diesbezuglichen Hirnkarten sind allbekannt und brauchen hier, 
weil in fast jedem Handbuch auffindlich, nicht reproduziert zu werden. AuBer
dem wissen wir jetzt, daB sie, auch seine letzte Karte, in mehreren Punkten 
nicht richtig sind. 

2. Das senso-motorische Gebiet bei der Katze und beim Hunde. 
Nach Exstirpation der um den Sulcus cruciatus herumliegenden Rinde 

lassen sich bei Katze und Hund deutliche Bewegungssti:irungen in den kontra
lateralen Extremitaten, besonders im Vorderbeine, beobachten. Die gekreuzte 
Vorderpfote wird beim Gehen weniger gehoben als die auf der normalen Seite, 
schleppt in vielen Fallen in den ersten Tagen sogar uber den Boden und wird 
beim Gehen und beim Stehen in abnormen Stellungen aufgesetzt, z. B. weit nach 
innen oder nach auBen. Die Extremitat knickt anfangs i:ifters unter dem Gewicht 
des Ki:irpers zusammen, so daB das Tier nach der der Operation gegenuber
liegenden Seite umfallt. Dem Gliede passiv gegebene abnorme Stellungen werden 
nicht oder erst nach sehr groBer Latenz korrigiert. Die Pfote, mit dem Dorsum 
auf den Boden aufgesetzt, wird beim Loslassen nicht wie an der normalen 
Seite sofort richtig gestellt; die Pfote wird uber den Tischrand herabhangend 
gelassen; beim Laufen sti:iBt das Tier oft mit der geschadigten Extremitat gegen 
ein Hindernis an oder tritt mit derselben, an den Tischrand gelangend, ins Leere 
und stiirzt yom Tische herunter. Wenn das Tier in Normalstellung in der Luft 
gehalten wird mit frei herabhangenden Vorderbeinen, so wird das normale Bein 
sofort in rich tiger Stellung auf den Tisch gestellt, wenn die Haare des FuBriickens 
den Tischrand beriihren, die geschadigte Extremitat aber nicht (taktil ausge16ste 
"Stehbereitschaft" nach RADEMAKERl). Wird das Tier in Normalstellung durch 
den Experimentator, also passiv iiber den Boden fortbewegt, so daB eine Vorder
pfote nur den Boden beriihrt, so tritt normalerweise jedesmal, wenn die Pfote 
eine abnorme Endstellung erreicht, eine korrigierende Vorwarts- oder Seitwarts
bewegung ein, je nachdem der Ki:irper passiv vorwarts oder seitwarts bewegt 
wird. In der durch Rindenlasion geschadigten Vorderpfote sind diese RADE
MAKERschen Hinkebeinreaktionen entweder nicht vorhanden oder sehr erheblich 
herabgesetzt. 

Alle die oben erwahnten Sti:irungen sind, wie jetzt wohl allgemein anerkannt 
wird, als kinasthetische Sti:irungen oder Sti:irungen der tiefen Sensibilitat 
oder besser als propriozeptive Sti:irungen (im Sinne SHERRINGTONS) aufzufassen. 

Echte "motorische" Sti:irungen sind beim Hunde und bei der Katze kaum 
zu beobachten. Zwar hat schon 1876 GOLTZ angegeben, daB ein Hund mit Lasion 

1 Diese Bezeichnung ist eine nicht sehr gliickliche. Erstens ist sie prajudizierend; zweitens 
ist diese Reaktion meines Erachtens fUr den normalen Gang von groBerer Bedeutung als 
fUr das normale Stehen. Ich mochte daher fUr diese durch Tastreize von dem Tischrand 
ausge16ste Reaktion die interpretationsfreie Bezeichnung: "taktiler Tischrandreflex" vor
schlagen. Wie RADEMAKER gezeigt hat, laBt sich diese Einstellung des FuBes auf den Tisch
rand auch durch optische Reize erzielen; anstatt des Ausdrucks: "optische Stehbereitschaft" 
mochte ich diese Reaktion als optischen Tischrandreflex bezeichnen. 1m Englischen haben 
sich fUr diese zwei Reflexe die einfachen Bezeichnungen "tactile" und "optic placing 
reactions" eingebiirgert, fUr die unten noch zu erwahnenden Hinkebeinreaktionen die 
Benennung "hopping reactions". 
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im Gebiet der Gyrus sigmoideus nicht mehr die gekreuzte Vorderpfote reichen 
kann und dieselbe nicht mehr zum Greifen, nicht mehr zum Heranholen des 
Futters benutzen kann. Fiir doppelseitige Totalexstirpationen dieses Gebietes 
mag diese Angabe richtig sein; sie gilt aber nicht fUr einseitige, selbst sehr aus
giebige und fast totale Exstirpationen. In diesem letzteren FaIle handelt es sich 
nicht um ein permanentes Symptom. 

MUNK hat 1893 die praktisch wichtige Unterscheidung zwischen "Gemein
schaftsbewegungen" und isolierten Bewegungen oder "Sonderbewegungen" 
aufgestellt. Gemeinschaftsbewegungen sind die hauptsachlich in den groBeren, 
proximalen Gelenken sich abspielenden, groberen Bewegungen, wie sie in Zusam
menarbeit mit den anderen Extremitaten bei den verschiedensten Stellungs
und Lokomotionsformen (Aufrechtstehen, Laufen, Springen, Klettern usw.) 
auftreten. Sonderbewegungen sind nach ihm die fein abgestuften, in einer 
Extremitat allein zu beobachtenden, oft als "Willkurbewegungen" bezeichneten 
Detailbewegungen. Eine scharfe Abgrenzung dieser beiden Bewegungsgruppen 
gegeneinander ist nicht moglich, flieBende Ubergange und Zwischenstufen sind 
vorhanden. Aber wenn auch theoretisch dieser Unterscheidung Bedenken ent
gegengebracht werden konnen, so ist sie aus praktischen Grunden doch be quem 
und handlich. Nach MUNK sind nach Lasionen des senso-motorischen Gebietes 
die SpezieIl- oder Sonderbewegungen permanent aufgehoben, die Gemeinschafts
bewegungen aber nicht. Diese Angabe ist, wie soeben hervorgehoben, jedenfalls 
fiir einseitige Lasionen nicht richtig, nicht nur fur die Katze und den Hund, 
sondern sogar fUr den. Affen. 

AuBerdem sind auch noch Storungen der Hautsensibilitat oder exterozeptive 
Storungen vorhanden. Das Tier reagiert auf Tast-, Schmerz- und Temperatur
reize, besonders an den distalen Abschnitten der kontralateralen Extremitaten, 
vorwiegend des Vorderbeines, weniger prompt und intensiv als auf gleich starke 
Reize an den der Lasion gleichseitigen Gliedern. 

Tastsinnstorungen wurden zuerst von SCHIFF und von HERMANN beobachtet; anfanglich 
wurden sie von HITZIG geleugnet. Die Stiirungen auf Temperaturreize wurden von LUCIANI 
und TAMBURINI schon 1879 festgestellt. 

Die beim normalen Tier so eleganten MUNKschen "Beruhrungsreflexe" sind, 
der Ausdehnung der Rindenzerstorung entsprechend, stark geschwacht oder 
aufgehoben. Das Tier lokalisiert nicht mehr den Ort der Reizung. 

AIle diese Storungen sind bei Katze und Hund bei Lasionen urn den Sulcus 
cruciatus herum, d. h. bei auf den Gyrus sigmoideus anterior und posterior 
beschra.nkten Eingriffen, vorwiegend auf die kontralaterale V orderpfote 
beschra.nkt. Gelegentlich findet man die Storungen auch am Hinterbeine in 
geringem Grade, sie sind aber nur fiir kurze Zeit nachweisbar. Die Erkla.rung 
ist die, daB das sensible Gebiet fUr die Hinterpfote bei diesen Tieren, wie die 
Strychninversuche DUSSER DE BARENNES gezeigt haben, weiter occipitalwarts 
reicht und demnach bei den erwahnten Eingriffen entweder nicht oder nur wenig 
ladiert wird. Wird auch dieses Gebiet exstirpiert oder la.diert, so lassen sich die 
Storungen auch in ausgesprochener Weise in dem gekreuzten Hinterbeine 
nachweisen. 

Wei! beim normalen Tier (Katze, Hund, Ratte) so konstant vorhanden und 
objektiv zu erfassen, haben PHILIP BARD und sein Mitarbeiter BROOKS in den 
letzten Jahren den taktilen Tischrandreflex und die Hinkebeinreaktionen ein
gehend untersucht, mit der speziellen Fragestellung, ob diese Reflexe, die, wie 
gesagt, bei der Katze nach Rindenlasionen in der senso-motorischen Zone auf
gehoben sind, in den gekreuzten Extremitaten noch vorhanden sind, wenn die 
gesamte ubrige Rinde einer Hemispha.re mit Ausnahme des senso-motorischen 
Gebietes entfernt ist, d. h. also bei Isolierung dieses letzteren Gebietes. 
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BARD und BROOKS zeigten, daB der taktile Tischrandreflex und die Hinkebein
reaktionen normal waren bei den Katzen, denen das gesamte senso-motorische 
Gebiet, wie es von DUSSER DE BARENNE in seinen Strychnin-Rindenversuchen 
abgegrenzt worden ist, belassen war. Wurde auch das sensorische Hinterbein
gebiet fortgenommen, so zeigten sich diese Reflexe in dem kontralateralen 
Hinterbeine stark gestort bzw. aufgehoben. Auch bei der Ratte hat BROOKS 
analoge Resultate erzielt. 

Diese Versuche sind besonders wertvoll, weil, soviel ich sehe, durch sie 
zum ersten Male festgestellt ist, daB das Vorhandensein von bestimmten moto
rischen Reaktionen oder Reflexen an das intakte Vorhandensein eines bestimmten 
Rindengebietes gebunden ist, d. h. daB durch Isolierung eines bestimmten 
Rindengebietes eine funktionelle Lokalisation in der GroBhirnrinde als positives 
Ergebnis dargetan ist. 

Wir werden jetzt die beim Mfen zu beobachtenden Storungen nach Lasionen 
des senso-motorischen Gebietes kurz besprechen. Wir beginnen mit den Erschei
nungen nach Exstirpation der prazentralen Windung (Area 4 BRODMANNS). 

Anfanglich besteht eine komplette Lahmung in den gegeniiberliegenden Ex
tremitaten, und diese hangen schlaff, der Schwere folgend, herunter. Die Sehnen
reflexe sind anfangs erloschen. Nach einigen Tagen kehren die Sehnenreflexe 
zuriick, beim niederen Affen nach einigen Stunden oder hochstens einem oder 
zwei Tagen, beim Menschenaffen Schimpanse (SHERRINGTON und LEYTON, 
FULTON) nach 5 oder 6 Tagen. Zuerst werden die Extl'emitaten in den groBen 
Gelenken etwas bewegt; bei Fluchtbewegungen (Schnellauf, Klettern) unter 
Erregung benutzt das Tier sogar auffallend gut die zuvor gelahmten Extremi
taten. Werm dieser Riickgang der Storungen einmal angefangen hat, geht er 
iiberraschend schnell weiter. Nach 7-10 Tagen ist nur noch eine leichte Parese 
festzustellen; nur die feineren Bewegungen in den distalen Gelenken, die Sonder
bewegungen MUNKS in Hand und Finger, wie beim FlOhesuchen, Ergreifen und 
Festhalten von Futter usw., sind noch deutlich gestort. Aber bald werden auch 
diese besser ausgefiihrt, und nach etwa 3 Wochen sind fast gar keine Storungen 
mehr aufzufinden. Die in der kontralateralen Gesichtshalfte anfii.nglich vorhan
denen Storungen, die fast nie die Intensitat einer totalen Lahmung erreichen, 
gehen noch schneller zuriick, so daB schon nach wenigen Tagen die Kaubewe
gungen z. B. augenscheinlich mit gleicher Amplitude und Kraft nach beiden 
Seiten ausgefiihrt werden. Die kontralaterale Facialisparese weicht ebenfalls 
in einigen Tagen. 

Wenn Area 4 beiderseitig exstirpiert wird, ist die schlaffe Lahmung eine 
permanente, obwohl auch dann noch nach mehreren Wochen eine teilweise 
Restitution eintritt. 

Wenn auBer Area 4 einseitig auch der dorsale Abschnitt von Area 6 BROD
MANNS, FULTONS pramotorisches Gebiet, exstirpiert wird, tritt nach FULTON 
und KENNARD voriibergehend Spastizitii.t mit Zwangsgreifen in den kontra
lateralen Extremitaten auf. Bei beiderseitiger Exstirpation der prii.motorischen 
und motorischen Felder (Areae 4 und 6 BRODMANNS) sind die spastische Lah
mung und das Zwangsgreifen nach diesen Autoren permanent vorhanden. 
FULTON hat die Kombination von spastischer Lahmung mit Zwangsgreifen als 
"pramotorisches" Syndrom abgegrenzt. W ALSHE hat diese Ansicht scharf 
kritisiert. 

Zwangsgreifen, ein aus der Neurologie bei frontalen Lasionen schon lange 
bekanntes Symptom (KINNIER WILSON und WALSHE, SCHUSTER), wurde zuerst 
von RICHTER und HINES als Folge von Lasion der Area 6 BRODMANNS (dorsaler 
Abschnitt) beim Mfen beschrieben. FULTON und KENNARD wiesen auBerdem 
nach, daB die von MAGNUS beim Thalamusaffen erorterten Stellreflexe bei 
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Xnderung der Korperstellung im Raume auch nach Exstirpation ihrer pra
motorischen und motorischen Felder sich nachweisen lassen. Siehe auch BIEBER 
und FULTON_ 

Balkendurchschneidung hat keinen EinfluB auf das Entstehen des Zwangs
greifens, noch ruft dieser Eingriff das Symptom hervor (ARMITAGE und MEAGHER, 
KENNARD und WATTS). 

Die Exstirpation des Bein- oder des Armabschnittes der prazentralen motori
schen Rinde einer Hemisphare zeitigt eine schlaffe Monoplegie des korrespon
dierenden Gliedes, die nach einer Woche abzuklingen beginnt und nach etwa 
3 Wochen fast restlos verschwunden ist. Die bei Greifschwanzaffen von FULTON 
und DUSSER DE BARENNE einseitig vorgenommenen Exstirpationen des motori
schen Schwanzareals zeitigten eine Parese und Asymmetrie der Schwanzbewe
gungen mit Deviation des Schwanzes nach der Seite der Liision, die in 2 bis 
3 Wochen wieder verschwunden war. Beiderseitige Fortnahme dieses Gebietes 
fUhrte bei Spinnenaffen zu einer totalen Lahmung der "willkurlichen" Beweg
lichkeit des Schwanzes mit spastischem, "unwillkiirlichem" Greifen. Diese Er
scheinungen blieben fur 4 Wochen, die langste Beobachtungszeit in diesen Ver
suchen, unverandert fortbestehen. Diese Ergebnisse und auch anatomische 
Kontrollen mittels der Marchidegeneration sprechen fUr eine bilaterale Repra
sentation des Schwanzes in jeder Hemisphare. 

Die nach Exstirpation von homologen Rindenabschnitten bei den verschie
denen Affenarten zu beobachtenden Storungen sind urn so schwerer und langer
dauernder, je hOher die Affenart ist. Hier kommt die progressive Corticalisierung 
der nervosen Funktionen klar zum Ausdruck. FULTON und KELLER haben diesem 
Punkt mit besonderer Beriicksichtigung der aus der menschlichen Pathologie 
bekannten "spastischen" oder Pyramidenbahnlasion-Reflexe an den unteren 
Extremitaten (BABINSKI, OPPENHEIM, MENDEL-BECHTEREW, ROSSOLIMO usw.) 
eine spezielle Studie gewidmet. Sie sind dabei zu folgenden Resultaten gelangt. 
Bei Macacus und verwandten Affenarten ist der FuBsohlenreflex nach Exstir
pation des prazentralen Beinfeldes oder nach Fortnahme einer Hemisphare 
normal, plantar. Bei diesem Tier tritt ein "positiver Babinski" in einem Bein 
nur auf nach halbseitiger Ruckenmarksdurchschneidung. Beim Babun (Papio) 
tritt zuerst eine Andeutung von positivem Babinski nach Exstirpation des 
prazentralen Beinfeldes auf. Beim Gibbon ist dieser Reflex nach diesem Eingriff 
viel deutlicher. Aber mit der Riickkehr der Motilitii,t verschwand der positive 
Babinski wieder, wahrend der ROSSOLIMosche und MENDEL-BECHTEREwsche 
Reflex positiv blieben. Beim Schimpansen sind nach Exstirpation der pra
zentralen Beinzone die spastischen Reflexe nach einer anfanglichen, einige Tage 
dauernden Areflexie, deutlich vorhanden und bleiben es. 

Die Genese der Motilitatsstorungen nach Lasionen des senso-motorischen 
Gebietes ist lange Zeit hindurch ein Streitpunkt gewesen. 

SCHIFF vertrat anfangs die Ansicht, daB sie als "sensible" Erscheinungen auf
zufassen waren, indem die Beeintrachtigung der Sensibilitat auch fur die motori
schen Storungen verantwortlich sei. 

Diese Ansicht ist sicher unrichtig, nicht nur fur den niederen Sauger wie 
Katze und Hund, wo das sensible und motorische Gebiet, jedenfalls fUr Kopf 
und Vorderbein fast ganz zusammenfallen, sondern auch fur den Affen, wo die 
prazentrale Rinde, wenn nicht ausschlieBlich, dennoch vorwiegend motorischen 
Funktionen obliegt und die postzentrale Rinde vorwiegend, wiederum nicht 
ausschlieBlich, sensorischen Funktionen vorsteht. 

Die Unrichtigkeit der SCHIFFschen Lehre geht schon aus den zahlreichen, 
alteren Beobachtungen, die die Ungleichheit der Symptomatologie von prazen
tralen und postzentralen Lasionen dartaten, hervor; auBerdem wird sie durch 
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die neueren Untersuchungen von DUSSER DE BARENNE widerlegt, nach denen die 
laminare Thermokoagulation der drei auBeren Schichten der prazentralen Rinde, 
wodurch fast aIle oder aIle corticopetalen, dieser Rinde zustromenden Impulse 
abgeschnitten werden (siehe die alteren histologischen Angaben RAMON Y CAJALs 
und die neuesten Untersuchungen LORENTE DE N6s iiber den Aufbau der Rinde), 
fast keine oder nur ganz leichte und innerhalb einiger Stunden abklingende 
Motilitatsstorungen zeitigt, wahrend die Thermokoagulation auch der 2 inneren 
Schichten die bekannten, schweren paralytischen Storungen herbeifiihrt. Aus 
diesem Ergebnis geht hervor, daB die Paralyse nach Exstirpation der Rinde des 
prazentralen Gebietes auf die Zerstorung der zwei inneren Rindenschichten, 
hOchstwahrscheinlich auf die Fortnahme der Schicht der groBen und Riesen
pyramidenzellen zuriickzufiihren ist. Die rein e£ferente Genese der Lahmungs
erscheinungen nach Lasion der motorischen Rinde ist damit wiederum erhartet. 

DaB zum Vorhandensein einer ganz normalen Motilitii.t fast unmittelbar nach Zer
storung der drei auBeren Schichten die zwei inneren Schichten der prazentralen Rinde 
geniigen, ist eine ffir unsere Ansichten der Aufbaus der corticalen Motilitat wichtige 
Tatsache. 

Beim Mfen sind Sensibilitatsstorungen nach Lasionen in der postzentralen 
Rinde schon lange bekannt (MUNK). Die Angabe von FERRIER und von FERRIER 
und YEO, daB der Gyrus hippocampi als das Rindenfeld fiir die taktile und pro
priozeptive Sensibilitat anzusprechen sei, ist heute allgemein als falsch erkannt 
und wird nur erwahnt, um die Gefahren zu demonstrieren, denen man bei Ex
stirpationsversuchen mit ungeniigender anatomischer Kontrolle ausgesetzt ist. 
Schon SCHAFER und HORSLEY sowie LUCIANI widersprachen bald dieser Angabe. 
SCHAFER und HORSLEY sind wohl die ersten gewesen, die darauf hinwiesen, daB 
das sensible Rindengebiet auch auf die mediale Flache der Hemisphare reicht. 

Die Feststellung und Deutung der nach Rindenexstirpationen bestehenden 
sensiblen Ausfallserscheinungen ist beim Tier mit den gewohnlichen "klinischen" 
Untersuchungsmethoden immer eine schwierige, oft eine heikle Sache. 

Die "Dressurmethoden" oder die Methoden der bedingten Re£lexe nach 
PA WLOV setzen den Beobachter instand, zu Angaben, die der subjektiven Deutung 
weniger unterworfen sind, zu gelangen. 

In allerletzter Zeit hat RUCH die Dressurmethode zum Studium von den 
nach verschieden lokalisierten Rindenlasionen beim Mfen auftretenden Sensi
bilitatsstorungen angewendet. Lasionen der prii.zentralen, postzentralen oder 
der parietalen Rinde hatten nur geringe und voriibergehende Storungen der 
Gewichtsabschatzung zur Folge. Diese sensible Funktion hat daher nach RUCH 
wahrscheinlich eine breitere corticale Reprasentation als die Ausdehnung der 
einzelnen Lasionen in seinen Versuchen. In den meisten derselben fand allerdings 
die erste postoperative Untersuchung erst 3--4: Monate nach dem Eingriff statt, 
so daB eventuelle, starker ausgesprochene Initialstorungen sich zum Teil zu
riickgebildet haben konnten. 

Die Aufhebung des "Lokalzeichens", d. h. die Unmoglichkeit fiir das Tier, 
einen Reiz genau auf der Haut im affizierten Korperabschnitt zu lokalisieren, 
die Aufhebung der Beriihrungsreflexe MUNKS, die Abschwachung bzw. Auf
hebung des taktilen Tischrandreflexes und der Hinkebeinreaktionen sind aller
dings auch hier lange andauernde bzw. permanente Storungen. Das Problem 
der funktionellen Restitution wird weiter unten besprochen werden (s. S. 313). 

Die Sehrinde. 
PANIZZA hat schon 1855 auf die funktionellen Beziehungen zwischen Occipital

rinde und Sehen hingewiesen. MUNK, LUCIANI und TAMBURINI stellten zuerst 
fest, daB durch Exstirpation des Hinterhauptlappens einer Hemisphii.re beim 



Die Sehrinde. 301 

Runde nicht Blindheit des kontralateralen Auges herbeigefiihrt wird, wie zuvor 
von RITZIG und von FERRIER und YEO behauptet war, sondern eine homonyme 
Remianopsie. Beziiglich ausfiihrlicher Angaben iiber die Ausdehnung der hom
onymen Gesichtsfeldabschnitte beim Runde und wichtige methodische Angaben 
siehe M!NKoWSKI. 

Die Rinde des Gyrus angularis hat beim Affen keine Beziehungen zum Sehakt; die 
diesbeziiglichen Angaben von verschiedenen Autoren sind auf Mitbeschadigung der nahe 
unter diesem Rindenabschnitt zur Occipitalrinde ziehenden Fasern der Sehstrahlung 
zuriickzufiihren. Dies wurde schon von HORSLEY und SCHAFER und BROWN und SCHAFER 
(1888) nachgewiesen. 

Die Angaben MUNKS iiber die Ausdehnung der Sehsphare in der Rinde des 
Rundes, der erste Versuch zu einer genaueren Lokalisation, sind heute als falsch 
erkannt, sowie die Unterscheidung seiner sog. "Rindenblindheit" und "Seelen
blindheit". In seiner Arbeit aus dem Jahre 1910 macht MUNK zwei wichtige 
Zugestandnisse: 1. daB die Sehsphare mit der Area striata zusammenfallt, 
2. daB an der Area striata auch die "Gesichtsvorstellungen und das Sehgedachtnis 
gebunden sind" (S. 1012). In den friiheren Konzeptionen MUNKS war die Stelle 
Al seiner friiheren Sehsphare das Zentrum fiir diese Funktionen, sein Feld Al 
liegt aber auBerhalb der Area striata! MINKOWSKI schreibt: 

"Mit wenigen Worten gibt hier MUNK eine Lehre preis, auf die er friiher den gr6Bten 
Wert gelegt und die in der physiologischen und zum Teil auch der gehirnpathologischen 
Literatur eine bedeutungsvolle Rolle gespielt hat." 

So racht sich nach langen Jahren die Voreiligkeit theoretischer Konklusionen aus 
unbeweisenden, weil anatomisch nicht genau kontrollierten Versuchen. Zur Entschuldigung 
MUNKS laBt sich anfiihren, daB 1879 die Anatomie des Gehirns noch in den Kinderschuhen 
stand; fUr die heutige Zeit gilt dies nicht mehr. Der Riickzug MUNKS an seinem Lebensende 
wird hier angefUhrt als ein fast tragisches Beispiel der auf diesem Gebiete obwaltenden 
Gefahren, denen man sich aussetzt, wenn Physiologie und Anatomie nicht Hand in Hand 
gehen. 

Die Untersuchungen von MINKOWSKI haben in Ubereinstimmung mit den 
friiheren und spateren anatomischen Ergebnissen von V. MONAKOW, PROBST, 
K. R. BOUMAN, BROUWER U. a. definitiv dargetan, daB die Sehrinde mit der 
durch die Cytoarchitektonik dargelegten Area striata zusammenfallt. Er hat 
weiter gezeigt, was schon von MUNK gezeigt war, daB es eine konstante Projektion 
der Netzhaut auf die Sehrinde gibt. Exstirpationen des vorderen Teiles der 
Area striata haben ein dauerndes Skotom in der unteren, solche des hinteren 
Teiles der Area striata ein Skotom in der oberen Halfte der tcmporalen drei 
Viertel des Gesichtsfeldes des der Operation kontralateralen Auges zur Folge. 
Demnach ist im vorderen Teil der Area striata die obere Partie der Netzhaut, 
in ihrem hinteren Abschnitt der untere Teil der Netzhaut vertreten. Kleine, 
umschriebene Exstirpationen fiihren nach MINKOWSKI weder beim Rund noch 
bei der Katze zu feststellbaren Gesichtsfelddefekten. Wahrscheinlich muB diese 
Tatsache durch Ubergreifen von benachbarten Erregungskreisen in der Sehrinde, 
etwa ahnlich dem Ubergreifen von benachbarten Dermatomen in der Raut, 
erklart werden. Eine punktfOrmige, von Netzhautelement zu Sehrindenelement 
fiihrende, geometrische Projektion der Netzhaut auf die Sehrinde ist abzulehnen. 

Bis vor einigen Jahren herrschte allgemein die Auffassung, daB Saugetiere, 
die ihrer Sehrinde beiderseits beraubt sind, total und permanent blind seien. 
LASHLEY war einer der ersten, der bei der Ratte noch Reste von Sehfunktionen, 
namlich Lichtempfindung nach ausgedehnten, mutmaBlich totalen, Exstirpationen 
der Sehrinde feststellte. MARQUIS hat kiirzlich angegeben, daB in Dressurver
suchen (nach der Methode von FRANz-KALISCHER) beim Runde noch Licht
empfindung mit nur wenig herabgesetzter Schwelle nach doppelseitiger Total
exstirpation der Area striata nachgewiesen werden kann. In den ersten W ochen 
nach solchem Eingriff macht das h6here Saugetier (Katze, Rund) den Eindruck, 
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ganz blind zu sein. Es stoBt in dieser Periode gegen Hindernisse an. Spater aber 
biegt es vor einem hellfarbigen und gut beleuchteten Hindernisse von nicht zu 
kleinen Dimensionen aus, ehe es dasselbe beriihrt. Dies mag auf elementare 
Sehreste zuriickzufiihren sein. 1m iibrigen aber ist ein solches Tier blind, und zwar 
permanent blind. Es sieht offenbar sein Futter nicht mehr, erkennt seinen Herrn 
oder Warter nicht mehr,fUrchtet sich nicht mehr vor Drohungen usw. Der Blinzel
reflex auf schnelles Annahern eines groBeren Objektes ist permanent aufgehoben. 

Der Pupillarreflex auf Licht und der Augenlidkneifreflex auf grelle Belichtung sind nicht 
aufgehoben; das sind subcorticale Reflexe, die rnit dern Sehen als solchern nichts zu tun haben. 

1m Gegensatz zu der weitgehenden Restitution der Motilitii.ts- und Sensibili
tatsstorungen naeh Lasionen in der senso-motorischen Zone, ist eine Restitution 
von Sehstorungen nur in geringem MaBe nachweisbar. Beim Kaninchen ist 
eine etwas ausgiebigere Restitution von TEN CATE und VAN HERK aufgefunden 
worden, aber nicht bei der Katze und beim Hunde. Wahrscheinlich ist eine 
funktionelle Verbesserung im Sehen, wenn beim hoheren Saugetier vorhanden, 
auf Riickgang pathologischer Veranderungen (Odem, Blutungen usw.) in der 
umgebenden Rinde, die diese voriibergehend funktionell ausschalteten, zuriick
zufUhren. Visuelle Storungen, von der einfachen Lichtempfindung abgesehen, 
und Gesichtsfelddefekte sind, wenn sie auf Rindenexstirpation beruhen, permanent. 

Ob beirn Tier eine analoge scheinbarc Restitution bestcht, wie sic von GOLDSTEIN und 
GELB beirn Menschen beschrieben ist (Bildung einer Pseudofovea), ist unbekannt. 

Von der die Area striata umgebenden Rinde lassen sich bei niederen und 
hoheren Sii.ugetieren dureh elektrisehe Reizung A ugenbewegungen auslosen 
(MUNK und OBREGIA und zahlreiche spatere Untersueher). Die exakte funktionelle 
Bedeutung dieses Rindenteils fUr den Sehakt ist noeh unsieher. 

Die Horsphare. 
FERRIER gab schon 1875 an, daB beim M£en die GehOrsempfindungen in der 

Rinde der ersten Temporalwindung zustande kommen. MUNK lokalisierte diese 
Htirsphare beim Hunde in einem grtiBeren Rindengebiete, seinem Feld B, im 
Temporallappen, und behauptete, daB, wenn dieses Gebiet beiderseits voll
kommen exstirpiert ist, das Tier auf beiden Ohren vollkommen taub ist und bleibt. 
FERRIER und YEO behaupteten dann dasselbe fUr den Mfen. Die letzte Angabe 
wurde schon von LUCIANI und TAMBURINI, LUCIANI und SEPPILLI fUr den Hund, 
von HORSLEY und SCHAFER und von SCHAFER und SANGER BROWN fUr den 
Mfen zuriiekgewiesen. KALrscHER hat gefunden, daB Tondressur naeh doppel
seitiger Fortnahme der MUNKsehen Htirsphare beim Hunde noeh fortbesteht, 
bzw. daB man naeh diesem Eingriffe Hunde noeh fUr einen bestimmten Ton 
dressieren konne. Ebenso auBert sieh SWIFT. 

DUSSER DE BARENNE hat eine Katze beobaehtet, bei der naeh praktiseh 
totaler Exstirpation des Neencephalons sehr frappante akustisehe Reaktionen, 
besonders wahrend mehrerer Woehen eine sehr genaue Lokalisation der Schall
richtung, festzustellen waren. 

In den letzten Jahren hat WENDT mehrere von mir am Temporallappen 
operierte Affen auf ihre Htirsehwelle untersueht. Die Tiere waren dressiert, 
sobald sie einen Ton horten, Futter aus einem Sehubkasten hervorzuholen. 
Auf diese Weise gelang es ihm, fUr diese Tiere vor und naeh der Operation genaue 
objektive Daten fUr ihre Horsehwelle im gesamten Htirbereieh festzulegen. 
Das wiehtigste, hier interessierende Ergebnis ist, daB bei einem Affen (Mangabey), 
dem aller Wahrscheinliehkeit naeh (naeh dem makroskopisehen Hirnbefund 
zu urteilen; die mikroskopisehe Kontrolle steht noeh aus) beiderseits der ganze 
Temporallappen exstirpiert worden ist, nur wenig herabgesetzte Htirsehwellen im 
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gesamten Horbereich (54-21000 Hertz) festzustellen waren. :Fiir einige Tone 
wurden wiederholt 1 fast normale Werte aufgefunden. Dieser Befund zeigt, 
wenn die anatomische Kontrolle die Totalexstirpation beider Temporallappen 
bestatigt, daB diese Horreaktionen subcortical zustande kommen konnen. 
Wo 1 ist dann die nachste Frage. Da die Corpora geniculata interna unter 
diesen Umstanden total degeneriert gefunden werden, wie bei der soeben er
wahnten Katze DUSSER DE BARENNES, so konnen die beobachteten Horreaktionen 
nicht iiber dieses Zentrum zustande gekommen sein. Es bleiben somit, nach 
der Anatomie zu urteilen, nur die hinteren Zweihiigel oder die primaren akusti
schen Kerne in der Medulla oblongata iibrig. Weitere analoge Versuche mit 
kombinierter Zerstorung der hinteren Zweihiigel sind angezeigt. 

Die genaue Ausdehnung der Horsphare in der ersten Temporalwindung ist 
physiologisch schwer festzustellen, was begreiflich ist, wenn man bedenkt, daB 
selbst beim Affen die Horleistung nach doppelseitiger Lobektomie des Temporal
lappens sehr wenig gestort ist. Nach den Ergebnissen der Anatomie liegt das 
corticale Einstrahlungsgebiet des Corpus geniculatum mediale beim Affen in 
einem relativ kleinen Bezirk in der Mitte der ersten Temporalwindung, groBten
teils in der Lippe am Boden der Fissura Sylvii verborgen. Die Homologie mit 
der HEScHLschen Querwindung beim Menschen ist sehr auffallend. 

Die Riec1t- und Geschmackspharen. 
Wenig Sicheres ist iiber diese Spharen bekannt. FERRIER vermutete das 

corticale Geruchszentrum im Uncus (Subiculum cornu ammonis); MUNK, LUCIANI 
und SEPPILLI verlegten es in den Gyrus hippocampi. BECHTEREW verneinte 
diese Lokalisation. 

Augenscheinlich normale Geruchsreaktionen konnen noch bei der Katze be
obachtet werden, der die gesamte neencephale Rinde fortgenommen ist. Augen
scheinlich normales Riechen kann also offenbar iiber die phylogenetisch alte 
Rinde (Archi- und Palaopallium) zustande kommen (DUSSER DE BARENNE). 

Augenscheinlich normale Abwehrbewegungen auf ins Maul gebrachte, fUr 
den Menschen unangenehm schmeckende Stoffe sind noch beim total entrindeten 
Tiere, sogar beim menschlichen Anencephalen, zu beobachten. Das sind also 
ganz tiefe Hirnstammreflexe. Untersuchungen mit Dressurmethoden iiber die 
corticale Reprasentation des Geschmackes, die einzigen, die vielleicht weiter
fiihren konnten, sind mir nicht bekannt. 

Der FrontaUappen. 
Urn MiBverstandnisse zu vermeiden, ist es notig anzugeben, was man unter 

Frontallappen versteht. Hier wird diese Bezeichnung fUr die Rinde frontal 
von dem elektrisch erregbaren Gebiet (Area 4 und 6 BRODMANNs) gebraucht. 

Zunachst hat ein Teil dieser Rinde Beziehungen zu den Augenmuskeln, 
denn beim Macacus fUhrt die elektrische Reizung von Area 8 zu Augenbewegungen, 
die nach Vernichtung dieses Areals ausbleiben (s. S.286). Auch beim hoheren 
Affen (Schimpansen) laBt sich dasselbe Resultat erhalten (SHERRINGTON). 1m 
iibrigen ist aber dieser Abschnitt unerregbar. Nach LANGWORTHY soll Fortnahme 
der Stirnhirnrinde beim Hunde Hypertonie der Extremitatenmuskeln zur Folge 
haben. WOOLSEY sowie PH. BARD haben dieser Angabe widersprochen und Hyper
tonie auf die unbeabsichtigte Schadigung der anschlieBenden motorischen Rinde 
zuriickgefiihrt. 

1 Die funktionellen Leistungen sind in solchen Versuchen Bfters ziemlich erheblichen 
Schwankungen unterworfen, bei denen verschiedene bekannte, aber teils noch unbekannte 
Faktoren mitspielen. 
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Von zahlreichen Untersuchern, Experimentatoren und Klinikern, wurde das 
Stirnhirn in spezielle Beziehungen zur "Intelligenz" gebracht (HITZIG, GOLTZ, 
FERRIER, FRANZ, BIANCHI). Andere dagegen konnten keine "psychischen" 
Storungen nach Exstirpation des Frontallappens nachweisen (MUNR, SCHAFER 
und HORSLEY, LUCIANI). 

KALISCHER hat angegeben, daB nach Exstirpation des Stirnhirns Verlust der 
Tondressur auf tritt, ihm wurde aber von ROTHMANN widersprochen. In letzter 
Zeit hat JACOBSEN in sorgfaltigen Dressurversuchen dieses Problem an Affen 
wieder aufgenommen. Die benutzten Methoden waren: 1. Untersuchung des 
visuellen Unterscheidungsvermogens, 2. Offnen von verschieden gebauten 
"Problemkasten", 3. Untersuchung mittels der "delayed response tests", d. h. 
es wurde untersucht, wie lange das Tier einen bestimmten visuellen Eindruck 
beibehii.lt. Nach unilateraler Exstirpation des Frontallappens werden aIle diese 
drei Versuchsgruppen wie normaliter ausgefuhrt. Dominanz des linken oder 
des rechten Lappens war nicht festzustellen. Bei lateralen Exstirpationen 
blieben die Funktionen, die in den zwei ersten Versuchsgruppen untersucht 
wurden, unbeschadigt, aber fur die Versuche, in denen die rezente Erinnerung 
untersucht wurde, wurden markante Storungen aufgefunden, schon nach einer 
Zwischenzeit von nur 2 Sek. Inkomplette doppelseitige Exstirpation ergab eine 
Verkurzung der Erinnerung. Die Zerstorung von anderen Rindengebieten fuhrte 
nicht zu dieser Storung. 

Die Totalexstirpation der Grof3hirnrinde. 
Ganz vereinzelte Beobachtungen von kurzer Dauer (Stunden) an emlgen 

niedrigen Tieren liegen schon aus dem 17. Jahrhundert vor; FLOURENS ist 
im Anfang des 19. Jahrhunderts der erste gewesen, der Kaltbhiter und Vogel 
nach Abtragung der GroBhirnrinde uber langere Zeit beobachtet und eingehend 
beschrieben hat. GOLTZ ist es als erstem gelungen, einen groBhirnlosen Hund 
wahrend mehr als einem Jahr lebend zu erhalten (1892), ein Versuch, der seitdem 
mehrmals wiederholt ist. KARPLUS und KREIDL haben 1912 ihre bekannten 
Versuche tiber rindenlose Affen (Macacus) veroffentlicht. Bis jetzt steht, soviel ich 
weiB, ihre Leistung, einen entrindeten Affen 28 Tage am Leben zu erhalten, 
noch unubertroffen dar. 

Die Folgen der totalen Entrindung sind fliT Tiere der verschiedenen Tier
klassen ganz verschieden. Je hoher die Tierart in der Reihe steht, urn so deut
licher und tiefergehend ist der funktionelle Verlust. 

Fur Fische liegen besonders Untersuchungen von STEINER vor. Knochen
fische schwimmen nach Hemispharenexstirpation augenscheinlich normal; sie 
schnappen prompt nach vorgeworfenem Futter, sagar schneller und mehr auto
matisch als ein normaler Fisch. Ein solches Tier schwimmt auf ins Wasser ge
worfenes Scheinfutter zu, biegt aber seitwarts ab, bevor es es erreicht, und 
schnappt nicht danach. "Der groBhirnlose Fisch tauscht mit seinen unversehrten 
Genossen Zartlichkeiten aus, wie es die normalen Fische gelegentlich tun. Ja, 
auch zwei groBhirnlose Fische spielen miteinander wie zwei gesunde Tiere." Die 
operierten Tiere bevorzugen rot und weiB gefarbtes Futter, schnappen nicht 
nach blauem, grunem oder gelbem Futter. Es lassen sich somit bei Knochen
fischen fast keine Storungen nachweisen, nur das promptere Schnappen nach 
Futter ist auffallend. 

Haifische nehmen nach Fortnahme der GroBhirnhemispharen nicht mehr 
spontan zu sich (STEINER), was auf die Ausschaltung des Riechapparates zuruck
zufiihren ist. 

Der entrindete Frosch ist nach SCHRADER zwar bewegungsarmer als ein 
normaler, aber "spontane" Bewegungen fehlen nicht, wie zuvor von FLOURENS 
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u. a. angegeben war. Hindernisse werden umgangen oder iibersprungen, was aber 
nach STEINER von der Helligkeit und speziell von der Belichtung des Objektes 
abhii.ngig ist. Ins Wasser geworfen schwimmt der entrindete Frosch herum, bis 
er an den Rand gelangt und herausklettert. GOLTZ hat nachgewiesen, daB 
die vestibularen Reflexe auf der Drehscheibe und verschiedene Stellreflexe 
(Verdrehen aus Riickenlage, Reflexe auf Anderung der Lage des Brettchens, 
worauf das Tier sitzt usw.) augenscheinlich wie beim normalen Frosch vor
handen sind. 

Wenn die Sehhiigel nicht verletzt werden bei der Fortnahme der Rinde, 
fangt der entrindete Frosch Insekten fast genau wie ein normaler (SCHRADER). 

FUr Beobachtungen an Reptilien siehe bei STEINER. 
Bei den Vogeln ist besonders das Verhalten der Taube nach GroBhirn

exstirpation untersucht. FLOURENS ist es zuerst gelungen, dieses Tier nach 
solchem Eingriff lange iiberlebend zu halten. Die besten vorliegenden Unter
suchungen sind die von SCHRADER. In Ietzter Zeit haben VISSER und RADE
MAKER ausfiihrliche Angaben iiber optische Reaktionen an entrindeten Tauben 
gemacht. KALISCHER hat an Papageien experimentiert. 

Die entrindete Taube zeigt eine sehr ausgesprochene Bewegungsarmut 
(SCHRADER), zeigt, wenn satt gefiittert, sogar keine Stellreflexe, d. h. sie bleibt 
in passiv erteilter Riicken- oder Seitenlage liegen (VISSER). Wenn das Tier 
hungrig ist, lauft es gelegentlich herum, besonders in hell beleuchteten Raumen. 
Sonst sitzt es aber zusammengekauert, mit geschlossenen Augen, auf den 
breit gespreizten Schwanz gestiitzt, da. Durch Reize kann das Tier aus diesem 
schlafahnlichen Zustand erweckt werden. Das Fliegen ist augenscheinlich 
normal und deutlich von optischen Eindriicken beein£1uBt. SCHRADER hat auch 
Raubvogel (Eulen und Falken) entrindet und dabei festgestellt, daB der ent
rindete Falke auf eine sich im Zimmer bewegende Maus zu£liegt und sie ergreift. 
Solange die Maus sich bewegt, halt der Vogel seine Beute mit den Klauen fest; 
wenn aber die Maus sich bewegungslos verhii.lt oder tot ist, laBt der Falke sie 
fallen. Er verschlingt eine tote Beute nicht. 

Die Storungen nach Entrindung sind bei den Saugern deutlicher ausgesprochen 
als bei den Vogeln. 

In der von MAGNUS eingefiihrten Bezeichnung, nach der ein Tier, bei dem ein Abschnitt 
des Zentralnervensystems fortgenommen ist, benannt wird nach dem Teil des Zentralnerven
systems, der noch zUrUckgelassen ist, wird ein Tier, bei dem die Rinde ganz exstirpiert ist, 
als Thalamustier bezeichnet. 

Am Kaninchen haben zahlreiche Untersuche1:' schon vor GOLTZ experimentiert. 
Fiir chronische Versuche ist dieses Tier nicht gut geeignet, denn es ist bis jetzt 
bei Totalexstirpation der Rinde nicht gelungen, solche Tiere langer als 11 Tage 
(MAGNUS) am Leben zu erhalten. Kiirzlich hat TEN CATE ein solches Kaninchen 
18 Tage iiberleben sehen. 

GOLTZ ist es als erstem gelungen, einen Hund Iangere Zeit (F/2 Jahre) nach 
praktisch totaler Exstirpation der GroBhirnrinde am Leben zu erhalten. Seitdem 
ist dieses Experiment von zahlreichen Experimentatoren am gleichen Tiere 
wiederholt (ROTHMANN, DRESEL, ZELIONY, DUSSER DE BARENNE, RADEMAKER 
u. a.), und auch £Or die Katze liegen analoge Versuche von (DUSSER DE BARENNE, 
TEN CATE). SCHALTENBRAND und GIRNDT und COB haben aus£Ohrliche Unter
suchungen iiber Thalamuskatzen im akuten Versuch vero£fentlicht. 

Die Ergebnisse sind £Or Hund und Katze im allgemeinen dieselben, so daB 
sie hier zusammen besprochen werden konnen. 

Der entrindete Hund und eine Thalamuskatze konnen sich schon wenige 
Stunden nach der Fortnahme der letzten Hemisphare (die Entrindung wird im 
chronischen Versuch in zwei Zeiten mit 2-3 Wochen Zwischenzeit vorgenommen) 

Handbuch der Neurologic. II. 20 
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aus der Seitenlage aufrichten und auf ihre 4 Beine stellen. Ja schon mit dem 
Abklingen der Narkose fangen diese Stellreflexe (MAGNUS) an, sich zu demon
strieren. AIle Stellreflexe (mit Ausnahme der optischen Stellreflexe von MAGNUS) 
sind bei diesen Tieren normal vorhanden (DUSSER DE BARENNE und MAGNUS). 
Wenn das Tier stehen kann, laBt sich auch meistens eine mehr oder weniger ge
ordnete Lokomotion beobachten, die anfangs allerdings noch etwas unsicher und 
taumelnd ist. Aber nach 12-24 Stunden ist der Gang fast normal. Die 
Schritte sind noch etwas ungleich, die Pfoten werden ofters etwas zu hoch 
gehoben. Was beim Herumgehen des Tieres auffaIlt, ist, daB es gegen Hindernisse 
anstoBt. Es sieht offenbar nicht. 

Der Thalamushund und die entrindete Katze zeigen abwechselnd Period en 
von Ruhe, in denen sie zusammengekauert in normaler Liegestellung schlafen, 
und von Wachen, in denen sie fUr langere Zeit herumgehen oder an einem Orte 
stehen bleiben. Wenn die Tiere langere Zeit nicht gefUttert sind, laufen sie 
gewohnlich ziemlich lebhaft umher. Mehrfach sind Anfalle von starkem Be
wegungsdrang beschrieben worden, in denen die Tiere sich in die Ecken des Kafigs 
oder Zimmers mit dem Kopf einbohren oder sich gegen die Wande auf den Hinter
beinen aufrichten, dann erschopft umfallen und Hinger dauernde Laufbewegungen 
ausfUhren. Bei reinen, nicht durch Blutungen und andere ungunstige Neben
umstande komplizierten Exstirpationen sind diese zwangsmaBigen Lokomotions
anfalle nicht vorhanden. 

In den ersten Tagen und Wochen ist eine deutliche Hypasthesie und Hypalgesie 
der Haut zu konstatieren. 1m Laufe der nachsten Wochen gehen diese Storungen 
bedeutend zuruck, so daB sie im chronischen Stadium kaum noch nachweisbar 
sind. Permanent erloschen beim Thalamustier ist das sog. sensible "Lokal
zeichen", d. h. das Tier lokalisiert nicht mehr die Stelle des applizierten Reizes 1. 

Die MUNKschen Beruhrungsreflexe sind an den vier Pfoten dauernd aufgehoben. 
Interessant ist, daB meine entrindete Katze Nr. I, bei der das Neencephalon 

praktisch total exstirpiert war, einige Monate nach der letzten Operation, beim 
Herumgehen durch das Zimmer, wenn sie auf eine Matte gelangte, dort sitzen 
blieb und sich nicht auf den kalten Steinboden hinsetzte. Offenbar wurde 
selbst bei diesem Tier ohne sensible Rinde die nicht so kalte Oberflache der 
Matte dem kalten Boden vorgezogen, jedenfalls war hier eine gewisse Ver
arbeitung von sensiblen Eindrucken noch vorhanden. Wahrend die Beeintrachti
gung der Hautsensibilitat, wie gesagt, weitgehend zuruckgeht, sind die Storungen 
der tiefen oder "propriozeptiven" Sensibilitat viellanger zu beobachten und zeigen 
nie denselben Ruckgang wie die Hautsinnstorungen; sie sind gl'oBtenteils 
permanente Storungen. Anfangs setzt das Tier, wenn auch auffallend selten, 
das Vorderbein oder beide Pfoten auf der der letzten Operation gegenuber
liegenden Seite beim Gehen und Stehen in abnormer Stellung dem Boden auf. 
Aber diese Storung ist nach einigen Tagen oder Wochen nicht mehr zu beobachten. 
Den Gliedern passiv erteilte abnorme Stellungen werden, auch im chronischen 
Versuche, entweder nicht oder nur nach ganz abnorm langer Latenz korrigiert. 
Permanent gestort beim Hund, permanent aufgehoben bei der entrindeten 
Katze sind die taktilen Tischrandreflexe (s. S.296) und auch die optischen 
Tischrandreflexe. 

Wie gesagt, stoBen die Tiere in den ersten Tagen nach der letzten Operation 
beim Gehen gegen Hindernisse an, sie verwerten offenbar optische Eindrucke 
nicht. Aber schon in der zweiten W oche kann man bei Hund und Katze 

1 Sehr interessant und theoretisch wichtig ist; daB, wenn bei einer solchen entrindeten 
Katze eine ortliche Strychninisation des Thalamus vorgenommen wird, das "Lokalzeichen" 
fiir die Dauer der Strychninsymptome wieder vorhanden ist, urn mit dem Abklingen der 
sensiblen Erregungserscheinungen wieder zu verschwinden. 
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beobachten, daB sie weniger oft anstoBen, besonders wenn die Tiere, nicht durch 
eine langere Futterpause erregt, langsam im Zimmer ziellos herumirren. Spater 
ist es auffallend, wie eine Thalamuskatze fast immer vor einem groBeren, hell
beleuchteten Hindernis, wie eine groBere Kiste, ausbiegt, ohne es zu beriihren. 
Gegen kleinere Hindernisse stoBt die Katze eher an. Ein wirkliches "Aus
weichen" vor Hindernissen, wie TEN CATE und VAN HERK es kiirzlich fUr das 
Thalamuskaninchen beschrieben haben, ist aber bei der Katze und beim Hund 
nicht zu beobachten. Die Tiere biegen ab, gerade bevor sie anstoBen, und 
gehen dann in der Richtung, in die sie abgebogen sind, weiter. 1m iibrigen 
aber erweckt das Tier den Eindruck, blind zu sein. Es erkennt seinen Meister nich t 
mehr, sieht sein Futter nicht, blinzelt nicht mehr auf Bedrohen, ist durch optische 
Erregungen in seinen motorischen AuBerungen nicht mehr beeinfluBbar. Nur 
der Pupillarreflex und der Blinzelrefle1k auf grelle Belichtung der Augen sind 
als Hirnstammre£lexe vorhanden. 

Das Horen ist weniger tief gestort. 1m chronischen Stadium konnen Hund 
und Katze Reaktionen auf Schallreize zeigen, die iiber die sogar beim ent
hirnten Tier auf Gerausche hin zu beobachtenden Ohrmuschel- und Kopfdreh
re£lexe hinausgehen. ROTHMANNS Hund z. B. zeigte Kaubewegungen, wenn der 
Warter mit dem Geschirr zur Zeit der Fiitterung herumklirrte; meine Katze Nr. 1 
mit Exstirpation des Neencephalons zeigte die schon erwahnten, frappanten 
Schallokalisationsreaktionen. Aber obwohl unzweifelhaft Horreste vorhanden 
sind, sind die Reaktionen dieser entrindeten Tiere nie solche, daB man auf ein 
Wiedererkennen der Stimme des Herrn durch das Gehor schlieBen diirfte, wie 
das unzweifelhaft bei einem blinden Hunde oder einer blinden Katze mit intakter 
Rinde der Fall ist. 

Interessant ist die Tatsache, daB ein entrindeter Hund oder eine Thalamuskatze im 
chronischen Versuch am Tage, wenn das Tier in seinem Kafig ruhig steht, fast immer mit 
dem Kopfe von der Zimmerseite abgewendet steht. Ob dieses Verhalten auf Horreste oder 
auf Reste von Lichtperzeption zuriickzufiihren ist, muB dahingestellt bleiben. 

Eine alte Angabe PAWLOWS geht dahin, dem rindenlosen Tier die Fahigkeit 
zur Bildung und Erhaltung von vorher ausgebildeten bedingten Reflexen ab
zusprechen. Es ist hier jeweils notig anzugeben, welche Tierart man im Auge 
hat. Fiir das Kaninchen steht jetzt fest, daB bedingte akustische und optische 
Reaktionen nach Totalexstirpation der Rinde noch ausgebildet werden konnen 
(TEN CATE und VAN HERK). Bei der Thalamuskatze sind akustische bedingte 
Reflexe noch nachweisbar (DUSSER DE BARENNE, TEN CATE). Auch optische 
bedingte Reaktionen scheinen bei diesem Tier noch vorhanden zu sein. SAGER 
und WENDT 1 haben in meinem Laboratorium vor kurzem nachgewiesen, 
daB bei einer fast total, aber nicht ganz entrindeten Katze die vor den operativen 
Eingriffen angelernte Dressur, Futter hinter einem auf seiner Spitze stehenden 
Dreieck aufzusuchen, nicht verloren gegangen war. Es wurden bei der mikro
skopischen Kontrolle durch SAGER nur ganz kleine Rindenreste an der Basis 
und am Sulcus rhinalis aufgefunden; die Area striata und die sie umgebende 
Rinde war beiderseits ganz entfernt. Es bestand also bei diesem Tier ohne 
Sehrinde und fast ohne die iibrige Rinde, aber mit ganz kleinen Rindenresten, 
eine ziemlich hoch differenzierte diskriminatorische, optische Dressurleistung. 
Die Frage, ob optische bedingte Reaktionen noch beim Thalamushunde vor
kommen, ist noch nicht endgiiltig entschieden. ZELIONY, ZELIONY und POLTYREW, 
METTLER und CULLER bejahen diese Frage, andere verneinen sie. Es mochte 
scheinen, daB es gelingt, bei diesem Tiere solche Re£lexe noch auszubilden, 
wenn ganz kleine Reste der neencephalen Rinde zuriickgelassen sind, Reste, 
die weit entfernt von dem Rindenabschnitt sind, der mit dem betreffenden 

1 Noch unveroffentliche Versuche. 

20'" 
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sensorischen Apparat, fUr den der bedingte Reflex ausgearbeitet ist, in funk
tioneller Beziehung steht. Wenn das tatsachlich zutrifft, konnte man sich 
denken, daB solche kleine Reste von neencephaler Rinde geniigen, um die 
Aktivitat der subcorticalen Mechanismen soweit anzufachen, daB solche bedingte 
Reflexe noch eingeschliffen werden konnen. Siehe auch die rezente Arbeit 
von TEN CATE, in der er die Frage, ob bedingte Reaktionen sich auch auBer
halb der GroBhirnrinde bilden konnen, ausfiihrlich diskutiert. Fiir den Affen 
stehen diesbeziiglich Angaben bei ausgedehnten Rindenexstirpationen noch aus. 
Fiir lokale Exstirpationen wie des Temporallappens S. S. 302. 

Bei Totalexstirpation der Rinde werden gewohnlich auch die Verbindungen 
des peripheren Riechappatates mit dessen zentralen Mechanismen durchtrennt. 
Unter diesen Umstanden kann natiirlich von Riechen der Tiere keine Rede sein. 
Bei meiner schon mehrfach erwahnten Katze Nr. 1 mit Exstirpation des Neence
phalons waren die Loci olfactorii absichtlich zuriickgelassen; dieses Tier konnte 
aus ziemlicher Entfernung auf den Geruch hin sein Futter finden und nahm 
es dann spontan zu sich. 

Die Reaktionen eines groBhirnlosen Rundes und einer Katze nach Total
exstirpation der Rirnrinde auf fiir das normale Individuum unangenehm schmek
kende (bittere, sauere), ins Maul gebrachte Substanzen sind sehr intensiv und 
augenscheinlich normal (Abwehrbewegungen, Wiirgen, Speicheln). Offenbar 
sind das subcorticale Reflexe. Bekanntlich sind diese Abwehrreaktionen sogar 
beim menschlichen Anencephalen ausgesprochen vorhanden. 

GroBhirnlose Runde und Katzen zeigen ofters auf Anfassen wutahnliche 
Anfalle, in denen die Tiere durch Zappeln sich zu befreien suchen. Der Rund 
grummt, die Katze zischt unter Straub en der Riickenhaare, die Pupille dila
tiert sich. 

1m ganzen findet man bei diesen entrindeten Tieren fast nur solche Reaktionen, 
die beim intakten Tier als ablehnende, feindliche AffektauBerungen aufgefaBt 
werden diiden. Eine adversive Pseudoaffektreaktion habe ich beim groBhirn
losen Tier (Rund und Katze) noch nie beobachtet. Aber ZELIONY hat angegeben, 
daB einer von seinen Runden dazu gebracht werden konnte, mit dem Warter im 
Rof herumzuraufen, und RADEMAKER gibt an, daB er gelegentlich eine groB
hirnlose Katze hat schnurren horen. 

Diese Anfalle von scheinbarem Wutaffekt auf Anfassen sind schon den friiheren Unter· 
suchern aufgefallen; CANNON hat sie als Scheinwut (Sham·rage) bezeichnet, und PH. BARD 
hat nachgewiesen, daB sie auf die Isolierung eines bestimmten subthalamischen Gebietes 
von der Rinde zuriickgefiihrt werden k6nnen. 

Alle Zeichen, aus denen man gewohnlich auf die Intelligenz eines Rundes 
oder einer Katze schlieBt, sind beim groBhirnlosen Tiere erloschen. Die ge
wohnliche Dressur wie Pfotegeben, auf Kommando aufsitzen, sich umwalzen 
usw. sind aIle erloschen; das Tier hat kein Interesse mehr fUr seine Artgenossen, 
die Katze erkennt einen Rund nicht mehr, der Anblick einer Katze ist dem 
Hunde vollig indifferent. Die von Artgenossen des anderen Geschlechtes nor
maliter ausgeiibte sexuelle Anziehung ist aufgehoben. Die groBhirnlose Katze 
prapariert sich nicht mehr in so typischer Weise wie die gesunde Katze die Stelle, 
wo sie urinieren oder defazieren will und begrabt auch nicht mehr in der typischen 
Weise ihre Exkremente. Ohne Praparation, aber in typischer Kauerstellung 
uriniert und defaziert sie, um nach Beendigung des Geschaftes ohne weiteres 
fortzugehen. Der mannliche groBhirnlose Hund hebt ZUlli Urinieren nicht mehr 
eine Hinterpfote, sondern uriniert wie die Hiindin. Das total rindenlose Tier muB 
permanent kiinstlich gefUttert werden. Kurz und gut, mit Ausnahme von gewissen 
primitiven Reaktionen auf teleoreceptorische Reize, ist von einer Verwertung 
solcher Reize mit dem Erfolg, daB auf Grund derselben das Tier sich in seiner 
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Umgebung zurechtfinden und sich seiner Umwelt gegenuber behaupten konnte, 
keine Rede mehr. 

Obwohl ein groBhirnloses Tier sich Ofters kratzt und man eine Katze sich 
gelegentlich eine Pfote oder eine Flanke ablecken sehen kann, reinigt das Tier 
sich nicht mehr genugend. Ohne Fiirsorge von seiten des Warters wiirde das 
Tier bald von Ungeziefer bedeckt sein. Wenn aber das Tier gut versorgt wird, 
halt sich der Pelz gut und wird regelmaBig gewechselt. Trophische Storungen 
sind nicht vorhanden. Das junge Tier wachst, das erwachsene Tier behalt 
sein Korpergewicht, die Korpertemperatur ist im wesentlichen normal. Der 
Harn kann in den ersten Tagen nach der Operation etwas Zucker enthalten (Reiz
symptom), aber bald ist er wieder zuckerfrei und auch in anderen Hinsichten 
normal. Siehe die Mitteilung von METTLER, METTLER und CULLER. 

So relativ einfach es ist, einen rindenlosen Hund oder eine Katze nach Ex
stirpation der GroBhirnrinde dauernd am Leben zu erhalten, so schwierig ist 
das beim Mfen. KARPLUS und KREIDL ist es unter mehreren Versuchen nur 
einmal gelungen, einen Macacusaffen 26 Tage am Leben zu erhalten. Soviel mir 
bekannt, ist das bis jetzt die langste, in der Literatur verliegende Beobachtungs
zeit, aber vollig ungenugend, urn beim Affen diesen Versuch als einen chronischen 
anzusehen. Dieses Resultat berechtigt aber zu der Hoffnung, daB es in Zukunft 
gelingen wird, einen groBhirnlosen Mfen im chronischen Versuch zu erhalten. 
Wahrscheinlich ist es hauptsachlich eine Frage der PHege. 

Die einseitige Exstirpation einer GroBhirnhemisphare wird relativ leicht 
uberstanden und ist ofters ausgefuhrt worden. Der Mfe kann schon wenige 
Stunden nach dem Eingriff aufsitzen und Futter zu sich nehmen. Die gekreuzten 
Extremitaten, jedenfalls der kontralaterale Arm, zeigen eine totale schlaffe 
Lahmung; die gleichseitigen Glieder zeigen keine Motilitatsstorungen und werden 
zum Ergreifen des Futters benutzt. Die Sensibilitat ist auf der gegenuberliegenden 
Korperseite erheblich herabgesetzt; homonyme Hemianopsie ist deutlich nach
weisbar. Nach kurzer Zeit, 1 oder 2 Tagen, beginnt das Tier, sich schon etwas 
besser zu bewegen, und gelegentlich, besonders unter Furcht, klettert es schon 
im Kii.£ig herum, wobei die gekreuzten Extremitaten deutlich weniger benutzt 
werden als die gleichseitigen. Auch die Hypasthesie und Hypalgesie der Haut 
gehen merkwiirdig schnell und erheblich zuruck; das "Lokalzeichen" bleibt 
aber dauernd verschwunden. Obwohl im gewohnlichen Verhalten die Seh
storung nicht auffaIlt, laBt sich die hemianopische Storung doch leicht bei be
sonderer Priifung als noch vorhanden nachweisen. Sie ist eine permanente 
Storung. 

1m Verlaufe von mehreren Wochen und Monaten gehen die anfanglich vor
handenen Motilitats- und Sensibilitatsstorungen mehr und mehr zuruck, obwohl 
gewisse leichte Ausfallsdefekte permanent nachweisbar sind. 

Intelligenzdefekte lassen sich nicht nachweisen; die Tiere verfolgen in ge
wohnter Weise ganz aufmerksam, was in ihrer Umgebung vorgeht, und konnen 
sich, nach 4--6 W ochen mit anderen Affen zusammengebracht, ganz gut 
behaupten. 

Nach Exstirpation der zweiten Hemisphare sind die Erscheinungen ganz 
schwer. "Die Bewegungen des Kopfes und der Augen waren bei manchen 
groBhirnlosen Tieren anscheinend ungehindert, die Extremitatenbewegungen 
immer schwer geschadigt." "Ein Affe drehte sich am Tage nach der letzten 
Operation aus der Seitenlage auf den Bauch, richtete dann den Oberkorper hoch 
auf und saB mit gestreckten, auf den Boden gestutzten Armen und gerade gehal
tenem Kopfe." "Auf taktile Reize sahen wir gelegentlich ein Heben des Kopfes, 
Bewegung der Extremitaten, Offnen der Augenlider, Erweitern der Pupillen. 
Auf Schallreize traten meist prompt Ohrmuskelreflexe, aber auch Lidbewegungen, 
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Bulbusbewegungen und Zusammenzucken des Korpers auf . .. Deutlich war 
ein Wechsel von einem mehr somnolenten und einem mehr wachen Zustande." 

Stellreflexe sind jedenfaIls zum Teil vorhanden. Systematisch hat MAGNUS 
seine Labyrinth- und SteIlreflexe im akuten Versuche an groBhirnlosen Alfen 
untersucht. Wie er selbst bemerkt, sind die an diesen Thalamusaffen beobachteten 
Leistungen Minimalleistungen, weil die Tiere nur 24--48 Stunden lebten. FUr 
Einzelheiten sei auf die zitierte Arbeit und die Monographie hingewiesen. Rier 
seien nur einige der beim groBhirnlosen Macacus erhobenen Befunde angefiihrt: 
Kopfdreh- und Nachreaktion +; Kopfdrehnystagmus -; Augendrehreaktionen 
und Nystagmus und Nachreaktionen und Nachnystagmus +; Drehreaktionen 
auf die Extremitaten +; Reaktionen auf Progressivbewegungen +; tonische 
Rals- und Labyrinthreflexe auf die Korpermuskeln, d. h. die Stehreflexe + ; 
aIle Stellreflexe, mit Ausnahme der optischen Stellreflexe +. 

Katze, Hund und Mfen zeigen nach beiderseitiger Labyrinthexstirpation, wenn der 
Kiirper in der Luft gehalten wird, noch Normalstellung des Kopfes im Raume. Werden 
bei diesen Tieren die Augen verdeckt, so sinkt der Kopf, der Schwere folgend, herunter. 
In dieser Weise laBt sich bei den genannten Tieren das Wirken von optischen Stellreflexen 
(MAGNUS) demonstrieren. Diese fallen nach GroBhirnexstirpation aus. Kaninchen, Meer
schweinchen und niedere Sauger zeigen keine optischen Stellreflexe. 

Zum Problem der funktionellen Lokalisation in der Rinde. 
Dieses Problem ist eines der wichtigsten, schwierigsten, und am meisten um

strittenen Probleme der experimentellen und klinischen Neurologie, wenn nicht 
das bedeutsamste und schwierigste Problem iiberhaupt. Gerade in den letzten 
Jahren ist der ZusammenstoB der Meinungen wieder lebhafter, als er es in 
den letzten 25 Jahren, seit MARIEs Angriff auf die klassische Aphasialehre, 
gewesen ist. 

DaB es eine weitgehende funktionelle Differenzierung in der GroBhirnrinde 
gibt, ist bei der erdriickenden Anzahl von physiologischen und anatomischen 
Tatsachen heute nicht mehr zu bezweifeln. Der Streit geht denn auch heute nicht 
mehr wie in den Tagen vonMuNK und GOLTZ darum, ob es iiberhaupt eine funk
tionelle Lokalisation in der GroBhirnrinde gibt, sondern wie weit sie geht. 

Raben wir eine feste anatomische und auch mehr oder weniger starre funk
tionelle Verkniipfung zwischen den verschiedenen Elementen des Zentralnerven
systems und daher auch in der Rinde anzunehmen, oder ist das Zentralnerven
system als ein groBes Syncytium, ein groBes Netz von untereinander zusammen
hangenden Elementen aufzufassen, in dem eine an irgendeiner Stelle eingetretene 
Erregung sich iiber das ganze System verbreitet, und wo von einer funktionellen 
Lokalisation kaum die Rede sein kann ~ 

Diese beiden, extremen Ansichten werden heute verteidigt. Es gibt zur Zeit 
noch inveterierte Verteidiger der klassischen Lokalisationstheorie der 80er und 
90er Jahre, der sog. "Schubladen"theorie, der klassischen Aphasielehre, nach 
denen motorische und sensorische Sprach- und Wortbilder, Bewegungsvorstel
lungen usw. in kleinen engumgrenzten Rindenabschnitten, ja sogar in einzelnen 
Nervenzellen aufgespeichert liegen sollen und die Entladung solcher Zellen oder 
Zellkomplexe die betreffenden Worte oder die betreffenden BewuBtseinsinhalte 
produziere. Die andere extreme Ansicht einer Totalitatsfunktion des Zentral
nervensystems und besondel,'S der GroBhirnrinde ist in den zwei letzten Dezennien, 
ja gerade in den letzten Jahren, wieder in den Vordergrund geriickt. Ihre An
hanger berufen sich dabei auf verschiedene alte und neue anatomische, physio
logische und psychologische Tatsachen, Deutungen, Rypothesen und Theorien. 
Zugrunde liegt zum Teil die alte Frage der anatomischen Kontinuitat oder 
Diskontinuitat der Nervenelemente, der Streit urn die Neuronenlehre. 
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Ich muB gestehen, daB ich noch immer die Neuronenlehre in ihrem modernen 
Gewande als die einzige Theorie betrachte, die uns eine einigermaBen befriedi
gende Erklarung der zentralen nervosen Funktionen bei den Vertebraten und 
besonders bei den Saugetieren geben kann. Siehe die ausgezeichnete Zusammen
fassung BIELSCHOWSKYS in v. MOLLENDORFFS Handbuch der mikroskopischen 
Anatomie des Menschen, Bd. 4, S. 119, 1928. Es mag sein, daB sogar bei manchen 
Tieren hier und dort im Zentralnervensystem fibrillare Kontinuitat zwischen 
einzelnen Nervenelementen besteht 1, aber von dem Beweis der Existenz eines 
wirklichen, tiberall im Zentralnervensystem verbreiteten, Nervenfaser- oder 
Nervenfibrillennetzes sind wir doch weit entfernt. Und noch kein Kontinuitats
enthusiast hat die Tatsache der W ALLERSchen Degeneration, die genau an den 
Stellen haltmacht, wo nach der Neuronenlehre eine Synapse liegt, ein neues 
Neuron anfangt, erklart. Selbst wenn fibrillare Kontinuitat an diesen Stellen 
bestehen sonte, gibt es offenbar dort eine Barriere. 

Dann werden zahlreiche physiologische Tatsachen und Ergebnisse zur Ver
neinung einer auf fest verankerte anatomische Verbindungen fundierten, funk
tionellen Lokalisationslehre ins Feld gefiihrt, die gewohnlich und be quem unter 
der von BETHE eingefiihrten Bezeichnung der funktionellen Plastizitat 2 im 
Zentralnervensystem zusammengefaBt werden. Dahin gehort erstens die bei 
niederen, aber auch bei den hoheren Tieren vorhandene, weitgehende Kompen
sation nach peripheren Versttimmelungen, z. B. Extremitatenamputationen. Ich 
muB gestehen, daB ich in diesen Ergebnissen, so demonstrativ und interessant 
sie sind, nie ein Argument in der angedeuteten Richtung habe sehen konnen. 
Schwerer wiegen die nach Muskel- und Nerventransplantl1tionen, auch in der 
orthopadischen Chirurgie gemachten Beobachtungen einer Wiederkehr der 
urspriinglichen "normalen" Bewegung. Besonders die MARINASche Angabe tiber 
unmittelbar nach Augenmuskeltransplantation an Mfen vorhandene normale 
Beweglichkeit des Auges, ware, wenn bestatigt, schwerwiegend. 

DE KLEYN und ich haben eine Nachprtifung dieser MARINASchen Versuche 
an Kaninchen versucht. Wir wahlten gerade dieses Tier, das keine Blickbewe
gungen der Augen hat, um um so sicherer die vestibularen Re£lexe auf die Augen 
untersuchen zu konnen. Der Nachteil dieses Versuchstieres ist, daB es einen 
akzessorischen Augenmuskel besitzt, den vierzipfeligen Retractor bulbi. Nach 
Kreuzung des Rectus internus und externus zeigten fast die Ha.lfte der Kaninchen 
normalen vestibularen Nystagmus (Dreh- und calorischen Nystagmus) und die 
andere Halfte permanent abnormen, d. h. der normalen Richtung entgegen
gesetzten vestibularen Nystagmus. Die Erklarung ist einfach; bei der ersten 
Gruppe war der Retractor bulbi starker entwickelt als die geraden Muskeln, 
und der nicht transplantierte Retractor zog den Bulbus noch in die normale 
Richtung; bei der zweiten Gruppe von Tieren waren die geraden, transplantierten 
Muskeln starker als der Retractor und zogen das Auge in die entgegengesetzte 
Richtung. 

Obwohl DE KLEYN und ich damals diesen SchluB nicht zogen, meine ich, daB 
dieses Ergebnis nicht zugunsten der MARINAschen Angabe und Auffassung 
spricht, denn dieser abnorme Nystagmus blieb am opederten Auge so lange 
fortbestehen, als die Tiere am Leben gelassen wurden, d. h. bei einigen Tieren 
tiber P/2-2 Jahre. 

1 Man bedenke aber immer, daB es sich hier um Aussagen auf einem Gebiete, das an der 
Grenze der heutigen mikroskopischen optischen Auflosung liegt, handelt, eine sehr gefi.i.hr
liche Zone fiir positive Angaben. 

2 Siehe die betreffenden Artikel von A. BETHE und E. FISCHER, K. GOLDSTEIN und von 
A. BETHE im Handbuch der normalen und pathologischen Physiologie, Bd. 15, 2, S. 1045, 
1131, 1175. Berlin 1931. 
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Der Gegeneinwand, der gemacht werden konnte, ist, daB beim Affen und bei 
"willkiirlichen" Blickbewegungen die Sachlage anders sein mag. Wie dem auch 
sei, eine Nachuntersuchung der MARINAschen Versuche ist dringend erwiinscht. 

Ausfiihrlicher miissen wir bei den am Zentralnervensystem selbst gewonnenen 
Einwanden gegen eine anatomisch fest verankerte Lokalisationslehre verbleiben 
und werden uns dabei auf die auf die Hirnrinde beziiglichen Ergebnisse be
schranken. 1m Grunde sind diese zweierlei: 1. Die Insta bilitat der corticalen 
Reizeffekte und 2. die funktionelle Restitution nach corticalen Lasionen. 

Die Instabilitiit oder besser die leichte Abanderlichkeit der Rindenreizeffekte 
ist schon S. 279 f eingehend besprochen. Reizdauer, Reizintervall, Pulsfrequenz, 
Pulsform, Zirkulation, Narkosetiefe usw. usw. sind hier von Wichtigkeit, be
dingen Bahnung undAuslOschung ("extinction") von einem Reizfokus aus. Noch 
verwickelter wird die Sachlage, wenn zwei oder mehr Reizstellen gereizt werden. 
Es darf keineswegs wundernehmen, daB man in einem iiber langere Zeit aus
gedehnten Versuche wie dem LAsHLEYSchen an verschiedenen Tagen von den
selben Reizstellen verschiedene Reizeffekte auslOst. Die Dura war fortgenommen 
und die Rinde mit einer Micaplatte bedeckt, um Verwachsungen der Dura mit 
der Rinde vorzubeugen. Eine solche Rinde kann fUr die ganze Beobachtungs
zeit nicht als immer in demselben Funktionszustande verbleibend, betrachtet 
werden. Und selbst in diesem Versuche wurden die Grenzen zwischen den drei 
groBen Unterabteilungen der prazentralen Windung (Gesicht, Arm und Bein) 
fast konstant gefunden. AuBerdem habe ich in den letzten Jahren wiederholt 
die Rinde an Affen in langeren Zwischenzeiten von 7-12 Tagen (die Operationen 
wurden selbstverstiindlich unter aseptischen Kautelen vorgenommen) elektrisch 
gereizt und dabei gefunden, daB dieselbe Reizstelle nach der genannten Zwischen
zeit mit genau derselben Bewegung bei gleicher Reizintensitat antwortete. 
Bei der ungeheuren Kompliziertheit der Struktur der GroBhirnrinde mit ihren 
Tausenden von Nervenzellen (25000 nach v. ECONOMO beiMenschen) undHundert
tausenden von Synapsen pro Kubikmillimeter, staune ich vielmehr in der letzten 
Zeit, seitdem in meinem Laboratorium streng kontrollierte Reizbedingungen 
bei den Rindenreizungen eingehalten werden, immer wieder iiber die Regel
maBigkeit der Rindenreaktionen. Nach meiner Uberzeugung ist die unleugbar 
vorhandene Instabilitiit solcher Reizeffekte bei der gebrauchlichen Anwendungs
art der faradischen Rindenreizung durch verschiedene funktionelle Faktoren 
bedingt, deren Entratselung uns eben tiefer in die Geheimnisse der Rinden
funktionen hineinfiihren wird. Schon jetzt fangen wir an, diese Reaktionen 
einigermaBen zu durchschauen, denn einige Abanderungen konnen wir im Reiz
versuch voraussagen . 

. Eine punktWrmige Reprasentation der Peripherie in der Rinde ist abzulehnen; 
das wird durch die leichte Abiinderlichkeit der motorischen Rindenreaktionen 
dargetan. Aber darum das ganze Lokalisationsprinzip in der Rinde iiber Bord 
zu werfen, ist nicht richtig. Es gibt groBere funktionelle Wirkungskreise, deren 
relative Selbstandigkeit unter verschiedenen Umstanden zutage tritt. Zwischen 
den drei Unterabteilungen (Gesicht, Arm, Bein) des sensiblen Rindengebietes 
liegen bestimmte, ihrer Art nach allerdings noch unbekannte Grenzen, wie es 
meine Strychninversuche dargetan haben. Auch auf der efferenten Seite der 
Rinde, in der motorischen Rinde liegt etwas Ahnliches vor. Wie noch unver
offentlichte Versuche von W. S. MCCULLOCH und mir gezeigt haben, ist Bahnung 
von einem Punkte des Beinfeldes auf einen anderen Focus desselben Feldes viel 
leichter erhaltlich als Bahnung von einer Stelle des prazentralen Beingebietes 
auf einen Fokus im Armgebiet, obwohl die letzteren zwei Foci raumlich auf der 
Rinde viel naher beieinander liegen als die zwei im Armgebiet gewahlten Reiz
stellen. Auch hier zeigt sich eine funktionelle Barriere. Man muB sich diese nicht 
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als uniiberschreitbar denken. Unter gewissen Umstanden, z. B. bei starken, 
epileptiforme Entladungen herbeifUhrenden Rindenreizungen, bei starker, sekun
darer Bahnung wird die Barriere o££enbar durchbrochen. Aber "Etwas" trennt 
funktionell das motorische Armgebiet von den benachbarten motorischen 
Gesicht- und Beinfeldern. Vielleicht geben sich hier "Wirkungskreise" in der 
Rinde kund, auf die die Konstanz dieser Abgrenzungen zuriickzufUhren ist. 
Wer mit der Rinde beim A£fen vertraut ist, kann bei erstmaliger, d. h. nach 
langerer Pause vorgenommener Reizung der frischen Rinde voraussagen, in 
welchem Abschnitt des Korpers die Reizeffekte auftreten werden. 

Analoge funktionelle Grenzen finden sich im Rtickenmark. Dasselbe ist im normalen 
Leben des Tieres ein tiber seine ganze Lange funktionell in Anspruch genommenes System. 
Dennoch gelingt es unter verschiedenen Bedingungen, z. B. wieder mit der lokalen Strychnin
methode, das Segment auf der sensiblen Seite als eine relativ isolierte, funktionelle Einheit 
(Strychninsegmentzone) herauszuschalen und darzustellen. 

Und jetzt das Problem der funktionellen Restitution nach corticalen Lasionen. 
Diese Tatsache wurde in den 80er und 90er Jahren des vorigen Jahrhunderts 
durch vikariierende Ubernahme der geschadigten Funktion durch andere Rinden
abschnitte erklart. Diese immer bereit liegende, aber nicht durch Tatsachen 
fundierte Hypothese veranlaBte GOLTZ seinerzeit nicht ganz unberechtigterweise 
zu seinem bekannten Spottworte, daB die Funktion eines Rindenabschnittes 
o££enbar darin bestehe, auf einen Experimentator zu warten, der ihn exstirpiere, 
damit seine Funktion von anderen Rindenabschnitten iibernommen werde. Zur 
Zeit konnen wir sagen, daB fUr eine solche vikariierende Funktionsiibernahme, 
jedenfalls fUr die einfacheren sensiblen und motorischen Funktionen, in all den 
langen Jahren seit 1870 kein wirklich beweiskraftiges Tatsachenmaterial bei
gebracht worden ist. Der Riickgang der anfanglich nach einer Rindenlasion vor
handenen Storungen muB anders erklart werden. 

GOLTZ erklarte sich den Riickgang der initialen Storungen durch den all
mahlichen Riickgang von Hemmungsreizen, die von der frischen Wundflache 
im Gehirn ausgehen und eine zeitweilige Unterdriickung der Tatigkeit von ana
tomisch unverletzt gebliebenden Abschnitten des Zentralnervensystems herbei
fUhren sollten. Diese Hemmungshypothese ist fUr die heutigen, mit moderner 
chirurgischer Methodik gesetzten Lasionen sicher falsch und findet keine An
hanger mehr. W. TRENDELENBURG hat durch seine Methode der reizlosen Aus
schaltung, dul'ch ortliche Abkiihlung der Rinde, zeigen konnen, daB die nach 
einer solchen, prompt reversiblen Ausschaltung eines Rindenabschnittes, z. B. 
im prazentralen Armgebiet, auftretenden Erscheinungen genau dieselben sind 
wie nach chirurgischer Exstirpation. Die initiale Paralyse des Armes nach einem 
solchen, die ganze Dicke oder den ganzen Querschnitt der motorischen Rinde 
ergreifenden Eingriff ist also durch den Fortfall dieser Rinde (tatsachlich der 
zwei inneren Schichten und wahrscheinlich nur der Schicht der groBen und 
Riesenpyramidenzellen [so S. 277] derselben) und durch die daraus resultierende, 
passive AuBerbetriebstellung der mit diesem Rindenabschnitt in Verbindung 
stehenden subcorticalen bzw. spinalen motorischen Mechanismen bedingt. Das 
ist auch die Auffassung, die der letzten MONAKowschen, auf TRENDELENBURGS 
Versuchen fuBenden Formulierung der Diaschisishypothese zugrunde liegt. Bei 
der Restitution der initialen Funktionsstorungen sind verschiedene Faktoren 
von Bedeutung. Erstens hat man nach einem chirurgischen oder operativen 
Eingriff an der Rinde die unvermeidlichen Schadigungen und reaktiven Prozesse 
in der Umgebung der Wunde (wie Blutungen, Odem, Infiltration usw.) und 
die davon abhangigen Ausfalls- oder Reizerscheinungen zu beriicksichtigen. Bei 
schonender Technik und besonders bei Thermokoagulation nach DUSSER DE 
BARENNE sind die auf diese Ursache zuriickzufUhrenden Storungen sehr gering, 
abel' in den Versuchen del' alteren Experimentatoren spiel ten sie sicher eine 
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bedeutende Rolle und mogen die Riickbildung der Schadigungen der um
gebenden Rinde bei der funktionellen Restitution zum Teil mitgespielt haben. 

Hier interessiert uns aber die Restitution der durch die Fortnahme eines 
Rindenabschnittes selbst hervorgerufenen Storungen. 

Je groBer die Lasion, je langer dauert im allgemeinen die Restitution. Wenn 
zwei oder mehr Lasionen in verschiedenen Operationen gesetzt werden, ist die 
endgiiltige Restitution besser, wenn zwischen den einzelnen Operationen langere 
Zeit verstrichen ist; werden die Eingriffe zu schnell nacheinander ausgefiihrt, 
so ist das endgiiltige funktionelle Resultat meistens weniger giinstig, d. h. also 
die Restitution weniger gut. "Dbung" im weitesten Sinne des Wortes ist von 
groBer Bedeutung. TRENDELENBURG hat gezeigt, daB die Restitution eines 
rindengelahmten Armes beim Mfen viel schneller VOT sich geht, wenn man den 
anderen, gesunden Arm amputiert und das Tier, indem das Futter auBerhalb 
des Kii.figs gelegt wird, zwingt, mit der gelahmten Extremitat danach zu reichen. 

Aber bedeutender als diese mehr oder weniger auBeren Faktoren sind die 
folgenden, in der Organisation des Zentralnervensystems liegenden Faktoren. 
Erstens sind verschiedene Funktionen bilateral, d. h. in der Rinde beider Hemi
spharen vertreten, andere iiberwiegend unilateraL Zweitens ist das funktionelle 
Verhaltnis der Rinde zu den subcorticalen Mechanismen bei verschiedenen 
Funktionen ein verschiedenes. 

Zum erstgenannten Punkt sei auf die doppelseitige Reprii.sentation der Haut
sensibilitatsqualitaten und auf die einseitige gekreuzte Reprasentation der Tiefen
sensibilitat hingewiesen, wie sie die Ergebnisse der lokalen Strychninversuche 
an der Rinde (s. S. 290) dargetan haben. Bei dem zweiten Punkt, dem der funk
tionellen Beziehungen der Rinde zu den subcorticalen Zentren, miissen wir etwas 
ausfiihrlicher verweilen. Der Thalamus opticus mit seinen Nebenkernen (Corpus 
geniculatum laterale und mediale) ist beim hoheren Tier, bei den Saugetieren, 
fiir die verschiedenen sensorischen Funktionen das wichtigste subcorticale 
Zentrum. AIle der Rinde zustrebenden Impulse ziehen durch den Thalamus 
hindurch. Dort enden die thalamopetalen Neurone und fangt eine neue Strecke, 
das thalamo-corticale Neuron an. AuBerdem aber gibt es eine ausgiebige cortico
thalamische Faserung (v. MONAKOW, DEJERINE, MINKOWSKI, POLJAK, METTLER 
u. a.). Offenbar empfangt die Rinde nicht nur sensorische Erregungen yom 
Thalamus, sondern sendet auch Impulse zu diesem subcorticalen Gebilde herab. 
Es deuten somit schon die rein anatomischen Verhaltnisse auf eine Zusammen
arbeit von Rinde und Thalamus hin. 

Aber auch physiologische Ergebnisse fiihren zu der Annahme einer funk
tionellen Wechselwirkung zwischen Rinde und Thalamus. Ich bin schon 
1923/1924 zu dieser Auffassung gedrangt auf Grund der mit der lokalen Strych
ninmethode am Mfen erzielten Resultate. Bekanntlich ruft die lokale Strychnin
vergiftung von einigen wenigen Quadratmillimetern des sensiblen Rinden
gebietes sehr ausgesprochene sensible Reizerscheinungen und Storungen der 
Haut auf beiden Korperseiten (Armen, Beinen, Kopf) hervor. "DaB in jeder 
kleinen vergifteten Rindenstelle, sagen wir z. B. des Armgebietes, die Sensibilitat 
der beiden oberen Extremitaten reprasentiert ware, so daB in diesem Armgebiet 
beide Arme sehr viele Male vorhanden sein wiirden, ist eine Annahme, die ihre 
Unhaltbarkeit, man kann wohl sagen, ihre Absurditat, dartut, sobald sie gestellt 
wird." 

Diese sensiblen Reizerscheinungen treten sogar im akuten Versuch noch ein 
auf lokale Strychninvergiftung einer kleinen Stelle einer Hemisphare, sagen 
wir z. B. einiger weniger Quadratmillimeter des prazentralen Armgebietes der 
rechten Hemisphare, wenn das ganze sensible Armgebiet der linken Hemisphare 
und das postzentrale sensible Armgebiet der rechten Hemisphare exstirpiert 
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worden sind und auBerdem noch die ganze prazentrale Rinde des Armgebietes 
auf der rechten Seite mit Ausnahme der kleinen strychninisierten Stelle und 
deren allernachste Umgebung durch Novocainapplikation reizlos ausgeschaltet 
worden ist (s. Abb. 30). 

Wenn der letztere Versuch nicht vorlage, konnte man sich noch vorstellen, 
daB bei intakter Rinde von der kleinen strychninisierten Rindenstelle aus der 
ganze hinzugehOrige Abschnitt des sensiblen Gebietes, z. B. das ganze pra- und 
postzentrale Armgebiet, "in Feuer" gesetzt wird und so zu den markanten 
sensiblen Reizerscheinungen Veranlassung gibt. Das obenerwahnte Versuchs
ergebnis aber zwingt, meine ich, zu der Auffassung, daB von der lokal vergifteten 
Rindenstelle aus auch die entsprechenden Thalamuskerne, durch ihnen auf dem 
Wege cortico-thalamischer Verbindungen zustromende Impulse in Hyperaktivitat 
versetzt werden. Das Syndrom der lokalen Strychninvergiftung der sensiblen 
Rinde kommt daher, 
meine ich, durch eine 
innige reziproke funktio
nelle Beeinflussung von 
Rinde und Thalamus 
zustande. Indieser Auf
fassung bin ich noch be
starkt worden durch die 
mit O. SAGER gemach
ten Versuche tiber ort
liche Strychninvergif
tung des Thalamus der 

Abb.31. Exstirpation des ganzen sensiblen Armgebietes auf der 
Iinken Seite. Exstirpation des postzentralen sensiblen Armgebeites 
auf der rechten Seite. Lokale Strychninvergiftung im Zentrum des 
prazentralen Armgebietes. Der Rest dieses Gebietes durch Iokale 

Novocainvergiftung ausgeschaltet . 

Katze. In diesen ergab sich, daB die ortliche Strychninisation des Thalamus ge
nau dieselbe Symptomatologie zeitigt wie die ortliche Strychninvergiftung der 
sensiblen Rinde, sogar noch nach Totalexstirpation der Rinde im akuten Versuch. 
Die im Thalamus erreichte Stufe der Verarbeitung der sensiblen Erregungen ist 
offenbar eine sehr hohe. Durch diese Thalamusversuche wird meines Erachtens 
das Ergebnis des in Abb. 31 dargestellten Versuches und die daftir gegebene Er
klarung gesttitzt. AuBerdem zeigen sie, daB die sensiblen Funktionen relativ 
wenig "corticalisiert" sind, im Gegensatz z. B. zu den Sehfunktionen. FUr diese 
trifft offenbar eine andere Organisation zu. Bei den Sehfunktionen der hOheren 
Saugetiere ist von einer selbstandigen Verarbeitung von Impulsen im Corpus geni
culatum laterale nichts aufzufinden; die Sehfunktion ist hier viel mehr unter die 
direkte Herrschaft der Rinde gelangt, viel mehr corticalisiert als die sensiblen 
Funktionen. Dementsprechend ist die Restitution des Sehens bei Lasionen der 
Sehrinde eine wenig ausgesprochene. Die weitgehende Wiederherstellung von 
anfanglich vorhandenen Storungen der Hautsensibilitat nach Lasionen der 
sensiblen Rinde findet meines Erachtens in folgenden Faktoren ihre Erklarung: 
1. In der groBen Ausdehnung des sensiblen Rindengebietes; 2. in der bilateralen 
Reprasentation der Haut des Korpers in einer Hemisphare oder, anders gesagt, 
in der Reprasentation der Hautsensibilitat einer Korperhalfte in beiden Hemi
spharen; 3. darin, daB schon die im Thalamus erreichte Funktionsstufe, soweit 
es die Verarbeitung von sensiblen Impulsen betrifft, eine hohe ist; 4. daB die 
sensible Rinde und die sensiblen Thalamuskerne in enger funktioneller Wechsel
beziehung stehen. DaB die initialen Storungen der Tiefensensibilitat viellanger 
und ausgesprochener bestehen bleiben, zum Teil permanent sind, findet wohl 
groBtenteils in der unilateralen Reprasentation dieser Funktionen in der GroB
hirnrinde seine Erklarung. 

Die Auffassung einer engen wechselseitigen Beeinflussung und Zusammen
arbeit von Rinde und Thalamus bei verschiedenen Funktionen ist ein weiteres 
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Argument gegen die alte Lokalisationstheorie, nach der die Rinde als ein Mosaik 
von ganz eng umschriebenen, nebeneinander gereihten Zentren mit geometrischer 
Projektion der Peripherie des Korpers auf die Rinde aufzufassen ware. Selbst 
fiir das Sehen, die Funktion, fiir die die funktionelle Lokalisation in der Rinde 
am scharisten ausgesprochen ist, trifft diese Ansicht nicht zu, sondern muB das 
Vorhandensein von iibereinander greifenden, einander iiberdeckenden Wirkungs
kreisen angenommen werden. 

In den letzten Jahren t:r;itt, zum Teil unter dem EinfluB der psychologisch 
orientierten Versuchs- und Gedankeneinstellung, besonders der Gestaltpsycho
logie, die Tendenz hervor, sich der funktionellen Lokalisation in der Rinde 
gegeniiber abweisend zu stellen. LASHLEY hat aus der experimentellen Embryo
logie, die dort von DRIESCH eingefiihrte Bezeichnung "Aquipotentialitat" iiber
nommen, um damit anzudeuten, daB eine funktionelle Lokalisation in der Rinde 
fiir die in seinen Labyrinthkastenversuchen untersuchten Funktionen sich 
nicht nachweisen laBt. Obwohl LASHLEY angegeben hat, daB die Aquipotentialitat 
wahrscheinlich nicht fiir die einfacheren sensiblen und motorischen Funktionen 
gilt, ist die heutige Tendenz unzweifelhaft, diese Bezeichnung auf aIle Rinden
funktionen auszudehnen. Es wird von Gestaltpsychologen von der Rinde sogar 
als von einem einzigen, fliissigen, dynamischen Felde, in dem irgendwelche 
funktionelle Lokalisation fehlt, gesprochen. 

Ich habe lange gezweifeIt, wie ich mich einer derartigen These gegeniiber 
verhalten solIe. Am liebsten hatte ich sie negiert. Weil aber meine Strychnin
versuche an der Rinde als fiir eine solche Ansicht sprechend herangezogen 
worden sind, meine ich, daB es besser ist, hier ein paar Worte der Kritik anzu
wenden, um so mehr als die Bezeichnung "Aquipotentialitat" zur Zeit Mode 
ist und, wie gesagt, die Tendenz besteht, dieselbe zu miBbrauchen. 

Was meine diesbeziiglichen Rindenstrychninversuche betrifft, laBt sich 
folgendes bemerken. Wie auf S. 273 angefiihrt worden ist, werden feinere 
funktionelle Differenzierungen durch das Strychnin verwischt. Schon das sollte 
davor bewahren, diese Versuche in der angedeuteten Richtung zu verwerten. 
Dann bedenke man noch, daB in diesen Versuchen keine Lasion des Zentral
nervensystems gesetzt wird, und daB die Tiere infolge der durch das Strychnin 
hervorgerufenen Parasthesien seIber zu erkennen geben, daB bei verschiedener 
Applikationsstelle des Strychnins die Storungen an verschiedenen Korper
abschnitten auftreten. Wie ich schon 1916 und 1924 angegeben habe, weisen 
diese Versuche schon aus diesen Griinden und auBerdem in den scharfen Ab
grenzungen des sensiblen Gebietes als Ganzem und seiner Unterabteilungen 
zueinander unzweideutig auf das Bestehen einer funktionellen Lokalisation in 
der GroBhirnrinde. Es ist mir einfach unverstandlich, wie man hier anders sehen 
kann. Dazu kommen die Versuche von BARD und BROOKS, in denen zum ersten 
Male, soviel ich weiB, festgestellt wurde, daB in einem bestimmten, engumschrie
benen Rindenbezirk, wenn aIle andere Rinde fortgenommen ist, eine bestimmte 
funktionelle Leistung augenscheinlich normal vonstatten geht. 

Jetzt nach 65 Jahren erstaunlich fruchtbarer anatomischer und physiologi
scher Forschung mir nichts dir nichts jede funktionelle Lokalisation iiber Bord 
zu werien, ist unerhort. Eine solche nihilistische Ansicht kann nur bei unge
niigender Schulung in Anatomie und Physiologie des N ervensystems aufkommen; 
eine solche in neuem Gewande wieder auftauchende FLOURENssche Irrlehre muB 
aufs Schariste zuriickgewiesen werden. Wir miissen uns hiiten, in der berechtigten 
Zuriickweisung der falschen, aIten, extremen Lokalisationstheorie iiber das Ziel 
zu schieBen. DaB es bei dem Problem, wieweit die funktionelle Lokalisation 
in der GroBhirnrinde reicht, noch zahlreiche offene Fragen gibt, davon ist 
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wohl jeder tiberzeugt. Wir stehen erst am Anfange unserer Kenntnisse der 
Rindenfunktionen. Erst wenn die ungeheuer komplizierten Schaltungsmoglich
keiten in der Rinde ftir sich und ihre Wechselwirkung mit den subcorticalen 
Zentren besser verstanden sind - und davon sind wir noch weit entfernt -
konnen wir hoffen, hier tiefer zu schauen. Hier hilft nur geduldige, besonnene 
Arbeit; voreilige Generalisierungen wirken hier wie tiberall nur schadlich. 
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Die bedingte Reaktion. 
Von HAROLD G. WOLFF-New York. 

(New York Hospital and Department of Medicine, Cornell University Medical College.) 

Mit 2 Abbildungen. 

Uberblick. 
Tiere mit vergleichsweise gut entwickelter Hirnrinde bilden eine Gruppe 

durch die Fahigkeit, zeitliche Beziehungen herzustellen zwischen ihrer dauernd 
wechselnden auBeren Umwelt und den verschiedenen Tatigkeiten ihres physio
logischen Haushalts. In den allgemeinsten Ausdriicken kann man sagen, daB, 
wenn bei dieser Gruppe ein zeitliches Zusammentreffen irgend eines beliebigen 
auBeren Reizes mit einer Tatigkeit des Organismus stattfindet, diese Tatigkeit 
in der Folge durch diesen auBeren Reiz hervorgerufen werden kann. 

Mit anderen Worten, diese Tiere haben die Fahigkeit, in besonderer Weise 
auf Reize zu reagieren, die an sich biologisch ohne Wirkung sind, wenn diese 
Reize vorher direkt oder indirekt mit irgendeiner biologisch bedeutsamen 
Erfahrung gekuppelt waren. Solche Erfahrungen schlieBen jeden Vorgang ein, 
der in naher oder ferner Beziehung steht zur Ernahrung, Fortpflanzung und 
Selbsterhaltung. Diese zeitlichen Reaktionen hangen hauptsachlich und weit 
mehr als aIle andersartigen Reaktionen von den Bedingungen zur Zeit der 
Reizgebung ab oder von den Bedingungen, die der Darbietung des Reizes vorher
gehen. So kann ein Reiz, der unter einer Reihe von Umstanden eine Reaktion 
hervorruft, unter anderen Bedingungen das Gegenteil bewirken. 

Findet nun die Gleichzeitigkeit des biologisch an sich unwirksamen Reizes 
und der biologisch bedeutsamen Tatigkeit oft genug statt und die Bedingungen 
bleiben dieselben, so kann die Reaktion so regelmaBig und voraussagbar werden, 
daB man berechtigt ist, sie als Mittel zu benutzen, um damit das gesamte 
Funktionieren des Organismus bei der Anpassung an seine Umgebung zu messen. 

Kraft dieser Fa}ligkeit entwickelt das Tier neue, erworbene, individueIle 
oder Nicht-Art-Reaktionen, im Gegensatz zu alten, angeborenen oder Art
reaktionen. Mit jedem dieser Beiworter konnte man die Reaktion passend 
benennen, aber PAVLOV (1927, S.25), am starksten beeindruckt durch ihre 
Abhangigkeit von vielen Bedingungen bei ihrer Entstehung und Fortdauer, 
gab ihnen das Beiwort "bedingt". Er betonte, daB gerade in ihrer "Bedingt
heit" diese Reaktionen sich am scharfsten unterscheiden von mehr stabilen, 
alteren, angeborenen oder Artreaktionen, denen er den Gruppennamen "un
bedingte" gab. 

Die Unbestandigkeit der bedingten Reaktion wird weiter klar, wenn der 
bedingte Reiz, auf dem sie beruht, nicht mehr mit dem Reiz verbunden wird, 
der die unbedingte Reaktion hervorruft. Der Reizerfolg, der bis dahin so regel
maBig war, daB man ihn hatte voraussagen konnen, wird nun gradweise geringer 
und kann, wenn die Kuppelung nicht wieder vorgenommen wird, ganz ver
schwinden. Andererseits sind angeborene und erworbene Reaktionen nicht 
immer scharf zu unterscheiden, weil erworbene Reaktionen nach langem 
Bestehen ziemlich fest fixiert werden konnen. 
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Es ist wichtig, die von PAVLOV festgesteIlten Tatsachen von seiner Theorie zu trennen 
(KUPPERS, 1929; LIDDELL 1934). In dieser Arbeit sollen PAVLova Annahmen und Formu
Iierungen nur vOriibergehende Beachtung finden, ihr Hauptinhalt sollen die experimen
tellen Ergebnisse sein. Deshalb werden, soweit moglich, neutrale Bezeichnungen bei der 
Beschreibung der Reizwirkungen gewahlt werden. Die Besprechung der Folgerungen wird 
kurz sein. 

Wenn auch PAVLOV das "erworbene" oder "bedingte" Phanomen als Reflex ansieht, 
so haben doch viele vorgezogen, das Wort "Reflex" .fiir die Reizwirkungen zu reservieren, 
die angeboren sind und weniger leicht bei feineren Anderungen der inneren oder auBeren 
Umgebung wechseln (KUPPERS, 1929; .. DENNy-BROWN, 1932). "Reflex" bedeutet ihnen 
Automatismus auch bei recht groben Anderungen der Umgebung wie die Reizwirkungen 
bei der Riickenmarkskatze. Da Zweifel besteht, ob der Unterschied zwischen den mehr 
konstanten angeborenen Reizwirkungen und den gebrechlicheren und leichter wechselnden 
des "erworbenen" Typs nur quantitativ ist, wurde der Ausdruck "Reflex" fortgelassen. 
Aber aIle waren sich einig, daB die "erworbenen" oder "bedingten" Phanomene "Reak
tionen" oder "Reizwirkungen" der Reize sind. Dariiber hinaus werden bei relativ gleich
bleibenden Bedingungen die Funktionsanderungen, die durch gleichbleibende Reize bewirkt 
werden, konstant genug, urn als MaB fiir die Reaktionsfahigkeit der hOchsten integrierenden 
Nprvenstationen zu dienen. Weil sie also keine Zweifel erregen, wurden die Ausdriicke 
"Reaktion" und "Reizwirkung" dem Ausdruck "Reflex" vorgezogen. 

Die Frage, ob die unbedingte Reaktion ein wahrer Reflex ist, wie hier definiert, kann 
unbeantwortet bleiben. Die einzig wichtige Tatsache ist, daB die unbedingte Reizwirkung 
stabiler ist und weniger abhangig von "Bedingungen" als die bedingte Reizwirkung. Die 
weitere Frage, ob das Neopallium bei allen unbedingten Reizwirkungen beteiligt ist, kann 
auch beLeite gelassen werden, da der wichtigste Umstand die Stabilitat der Reizwirkung 
ist, nicht ihre anatomische Grundlage (KUPALOV und YAROSLAVTSEVA, 1935). 

AuBerdem wurden die strittigen Ausdriicke "Erregung" und "Hemmung" vermieden, 
da wir im Fall der bedingten Reaktion keine genaue Kenntnis des physiologischen Vor
gangs im Nervensystem haben, der diese bewirkt. AuBerdem kOnnen leicht theoretische 
Einwande bei dem Wort "Hemmung" in seiner Anwendung bei diesen verwickelten Reak
tionen erhoben werden, die seinen Gebrauch manchen Autoren besonders unerwiinscht 
machen (DENNy-BROWN, 1932; WENDT, 1936). Die Worter "Reaktion" und "Reizwirkung" 
geniigen. Sie sagen nicht mehr aus, als daB des Tiers VerhaIten als Ergebnis des Reizes 
wechselt. Der quantitative Ausdruck dieses Wechsels wird veranschaulicht, indem man 
ein meBbares Element in dem Gesamtverhalten registriert. 

Zur Bildung einer bedingten Reizwirkung sind 4 Elemente wichtig. Damit 
ein neutraler oder biologisch an sich wirkungsloser Reiz ein bedingter Reiz 
wird, muB er eng verbunden werden mit einem beherrschenden, biologischen, 
gefUhlsbetonten Trieb. Solch ein Trieb oder Drang muB eine Begierde sein, 
deutlich zu unterscheiden von einer Notdurft. Zum Beispiel kann ein an einer 
Infektion "leidendes" Tier an Gewicht verlieren und sicher Futter brauchen, 
aber wegen seiner Krankheit kann die FreBlust fehlen. Unter diesen Umstanden 
diirfte die HersteIlung einer bedingten Reizwirkung auf Futter unmoglich sein. 
Auch Schmerz gehOrt in die Kategorie der Gefiihle, auf der eine bedingte 
Reizwirkung sich aufbauen kann. Andere Empfindungen sind unbrauchbar. 
So konnte keine Reizwirkung auf faradische Reizung des Gyrus sigmoideus als 
unbedingter Reiz erzielt werden, obgleich es augenscheinlich ist, daB diese 
Reizung eine Empfindung auslost (LOUCKS, 1935). Analog steht es mit dem 
Versuch, eine bedingte Reizwirkung auf den unbedingten Reiz passiver Be
wegung des Beins zu erzielen. So unschadliche oder biologisch unwichtige 
Reize konnen nicht als unbedingte Reize dienen. Damit ein neutraler Reiz 
symbolische Bedeutung bekommt, muB er mit einem Ereignis von biologischer 
Wichtigkeit verbunden werden. Mit anderen Worten, aIle Nervengebilde mit 
EinschluB des Neopallium sind in gewissem Sinn nur ZubehOr fiir die Ent
stehung der Reizwirkung, die ihre QueIle in einem Urtrieb hat. 

Zweitens muB der Reiz, der bisher ohne biologische Folgen war, der Dar
bietung des zweiten Reizes, der einen angeborenen Reflex auslOst, vorher
gehen und dieselbe zeitlich iiberlagern. 

Drittens miissen die zufiihrenden Bahnen ordnungsgemaB funktionieren. Ob
gleich man bis vor kurzem annahm, daB auch der zentrifugale Nervenapparat 
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intakt sein miisse, ist inzwischen gezeigt worden (LIGHT und GANTT, 1936), 
daB z. B. die vorderen Wurzeln und der Skeletmuskel nicht n6tig sind zur 
Bildung einer bedingten motorischen Reizwirkung, wenn sie auch n6tig sind 
zu ihrer Ausfiihrung. Wenn z. B. eine bedingte motorische Reizwirkung her
gestellt wird auf einen starken elektrischen Schlag, indem ein neutraler Reiz 
mit dem Schlag kombiniert wird, so veranlaBt das Signal, d. h. der vorher 
neutrale Reiz, selbst bald eine Schutzkontraktion des Beins. 1st eine bedingte 
Schmerzreaktion hergestellt, so erfolgt eine isolierte Kontraktion des Beins, 
dem der elektrische Schlag gegeben werden soIl, einige Sekunden ehe der Schlag 
tatsachlich gegeben wird. Bei Hunden wurde nun das rechte Hinterbein 
durch Quetschen der vorderen Wurzeln zentral von ihrer Verbindung mit den 
hinteren Wurzeln gelahmt. Es wurde der Versuch gemacht, eine einfache, 
bedingte Reizwirkung an der gelahmten Seite hervorzurufen (Wegziehen des 
Beins auf elektrischen Schlag). Das Tier war natiirlich unfahig, selbstandige 
Bewegungen mit dem gelahmten Bein zu machen. Diese Versuche wurden vor 
der Heilung der geschiidigten motorischen Nerven gemacht. Wegen des Heulens 
des Hundes und wegen seiner allgemeinen motorischen Abwehrreaktion, ob
wohl die Anzeichen der Reizwirkung unvollkommen waren, insofern das Bein 
sich nicht bewegte, nahm man an, daB die bedingte Reizwirkung nun da sei. 
Nach der Heilung wurde das bedingte Signal ohne den Schlag gegeben, und 
obwohl das Bein sich vor der Heilung nie bewegt hatte, folgte dem Signal 
das Fortziehen des friiher gelahmten Beins. 

Viertens, eine bestimmte Entwicklungsstufe des Zentralnervensystems muB 
bestehen. Jedoch kann die bedingte Reizwirkung nicht allein als der Ausdruck 
der Funktion der Hirnrinde angesehen werden. Phylogenetisch erscheint die 
bedingte Reizwirkung nicht zum ersten Mal bei Tieren mit hoch entwickelter 
Hirnrinde. TEN CATE fiitterte einen Octopus an einer bestimmten Ecke des 
Aquariums. Der Fiitterung ging immer ein Licht vorher, das die Wand des 
Aquariums beleuchtete. Nach vielen Wiederholungen der Fiitterung zugleich 
mit der Beleuchtung, wahrend zweier W ochen, sprang der Octopus an dieselbe 
Ecke, sobald die Beleuchtung begann (TEN CATE, 1934). Mit der Verwendung 
von Nahrung und Schmerz als unbedingtem Reiz und Wechsel von Warme, 
Salzgehalt und Licht als bedingten Reizen sind bedingte Reizwirkungen auch bei 
Fischen entwickelt worden (FROLOFF, 1925, 1928; NOLTE, vgl. TEN CATE, 1934; 
KUPPERS, 1929), ebenso bei Amphibien (LEUTSKY, vgl. TEN CATE, 1934) und bei 
V6geln (BERITOFF, 1926; POPOFF, vgl. TEN CATE, 1934). Bei Fischen, Amphibien 
und Reptilien zerst6rte die Entfernung des Vorderhirns diese Funktion nicht 
vollstandig (TEN CATE, 1934; FROLOFF, 1925, 1928; NOLTE, vgl. TEN CATE, 
1934). Bedingte Reaktionen beim Fisch k6nnen fast so schnell erzielt werden 
wie beim Hund, d. h. nach 30 oder 40 Versuchen. Aber beim Fisch (BULL, 
1935) konnten nur einfache Reaktionen erzielt werden. 

Es ist von Interesse, daB bei V6geln, bei denen das Neopallium weniger gut 
und das Corpus striatum hoch entwickelt ist, einfache bedingte Reizwirkungen 
bei Fehlen des Neopallium erworben wurden (BERITOFF, 1926; POPOFF, vgl. 
TEN CATE, 1934), aber nicht auftreten oder verschwinden, wenn auBerdem das 
Corpus striatum entfernt wird (VISSER, vgl. TEN CATE, 1934). 

Daraus wird es klar, daB die bedingte Reizwirkung phylogenetisch vor 
der Entwicklung des Neopallium erscheint, und daB bei einigen Tieren, besonders 
bei V6geln, bedingte Reizwirkungen durch die Funktion eines anderen Organs 
entstehen, namlich durch das Corpus striatum (Palaeoencephalon) (TEN CATE, 
1934). 

Bei einigen Saugern wie Ratte (LASHLEY, 1931; JELLINEK und KOPANYI, 
vgl. TEN CATE, 1934) und Kaninchen (TEN CATE und VAN HERK, vgl. TEN CATE, 
1934) lieB die ziemlich vollstandige Exstirpation des Neopallium den Tieren die 
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Fahigkeit, einfache erworbene Reizwirkungen zu entwickeln. Katze und Hund 
waren lange Zeit nach Entfernung des Neopallium unfahig, bedingte Reaktionen 
zu erwerben, aber schlieBlich wurden einfache Seh- und Hor-Reizwirkungen 
entwickelt (TEN CATE, 1934). 

Nach vollstandiger Exstirpation des Neopallium bei der Katze war es un
moglich, bedingte Reaktionen auf Sehreize zu erzielen (TEN CATE, 1934). Die 
Beobachtungszeit war 7 Monate. Tast- und Hor-Reizwirkungen einfacher Art 
wurden erzielt wie bedingte Leckbewegungen beim Tonen einer Glocke, dem 
Futter folgte. Bei zwei anderen Katzen wurde das Neopallium exstirpiert 
mit Ausnahme eines kleinen Rests am vorderen Ende. Wieder konnten bedingte 
Reizwirkungen auf Klang erzielt werden, aber nicht auf Sehreize. Nicht nur 
konnte eine bedingte Reizwirkung auf Klang uberhaupt erzielt werden, sondern 
auch eine differenzierte Reizwirkung war moglich. So reagierte z. B. eine 
Katze mit bedingter Reizwirkung auf eine Glocke aber in keiner Weise auf 
ein Metronom. Andererseits konnten in keinem Fall ·differenzierte Reizwir
kungen auf verschiedene Tone der Galtonpfeife erzielt werden, weder in Be
ziehung auf Hohe noch Intensitat des Tons. Jedoch bei Kaninchen (TEN CATE 
und VAN HERR, vgl. TEN CATE, 1934) war es moglich, Reizwirkungen auf Seh
reize nach vollstandiger Exstirpation beider Streifenkorper zu erzielen (vgl. auch 
POLYTREFF, 1936, fur Hunde). 

Es muB betont werden, daB nach Entfernung des Neopallium feine Unter
scheidungen unmoglich werden. Obgleich also die bedingte Reizwirkung eine 
Funktion einer relativ einfachen Organisation ist, wird die Eigenschaft feineren 
Unterscheidungsvermogens nicht deutlich, ehe nicht die Hirnrinde einiger
maBen entwickelt ist. Mit anderen Worten, das Neopallium ist nicht not
wendig fur die Erzielung von bedingten Reizwirkungen, aber es ist notwendig 
fUr die Entwicklung des feineren Grades von Unterscheidungsvermogen. Ob bei 
hoheren Affen oder beim Menschen, wo die Hirnausbildung einen hohen Grad 
erreicht hat, grobe Unterscheidung oder sogar einfache bedingte Reaktionen 
bei Abwesenheit des Neopallium entwickelt werden konnen, ist noch die Frage. 

Es gibt noch einen anderen Grund, der dafur spricht, daB die bedingte 
Reizwirkung nicht zu eng mitdem Neopallium verknupft werden sollte. Es 
ist klar, daB die Reizschwelle der Hirnrindenfunktion nicht nur von der 
"auBeren Umgebung" abhangt, sondern auch von der "inneren Umgebung". 
Die letztere ist das Endergebnis des richtigen oder unrichtigen Funktionierens 
aller Organe des ganzen Tiers. Die geringste Anderung in der "inneren Um
gebung" kann sich in der Funktion der Hirnrinde spiegeln. Da Yom Gesichts
punkt der Anpassungsfahigkeit des Tiers in der Natur die Reizschwelle der 
bedingten Reizwirkung ebenso grundlegend wichtig ist wie das Vorhandensein 
der Reaktion uberhaupt, und da die Hirnfunktion so eng verbunden ist nicht 
nur mit den anderen Teilen des nervosen Zentralorgans, sondern auch mit 
den nicht nervosen Organen des gesamten Tiers, ist es ein Irrtum anzunehmen, 
als stunde das Neopallium in einem nicht wechselnden Milieu, ganz getrennt 
und frei yom EinfluB aller anderen Teile. Mit anderen Worten, wenn man 
auch das Neopallium als die wesentliche organische Grundlage fUr diese ver
wickelte Funktion anerkennt, ist es doch nicht zulassig, die "Hirnrinde" so 
zu betrachten, als ob sie unabhangig yom ubrigen Korper funktioniere. 

In der folgenden Darstellnng wird der mehr unverbindliche und allgemeine 
Ausdruck "hohere oder hochste integrierte Funktionen" gegenuber dem Aus
druck "Hirnrindenfunktion", der umschriebene anatomische Bedeutung hat, 
vorgezogen. Die "hochsten integrierten Funktionen" werden hier als die Funk
tionen definiert, durch die an sich biologisch unbedeutsame Reize in Signale 
lInd Symbole verwandelt werden, auf die das Tier ebenso reagiert, wie auf 
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biologisch bedeutsame Reize. So erwirbt es "neue" oder "nicht arteigene" 
Reaktionen, die einen bedeutsamen EinfluB auf aile "arteigenen" Reaktionen 
ausuben und die Grundlage fUr das ausgebildete Unterscheidungsvermogen 
bilden, das so wichtig fUr die Erhaltung der hoheren Tierarten ist. 

Die unbedingten Reaktionen, welche die Drusentatigkeit betreffen, sind 
besonders geeignet fUr experimenteIle Zwecke, und unter diesen hat man, weil 
technisch bequem, am haufigsten den Speichelreflex des Hundes gewahlt. Die 
Futterreizwirkung ist eine alte, wohlbekannte, relativ feststehende und gleich
bleibende Reaktion, die hervorgerufen wird durch Reizung der Mundschleimhaut 
mit verschiedenen Nahrungs- oder Nicht-Nahrungsstoffen. Lautet man eine 
Glocke vor der Futterung, so nimmt dieser vorher biologisch unbedeutsame 
Reiz den Charakter eines Symbols oder Signals an. Nach einigen Wieder
holungen im Verein mit dem Futter (dem bedeutsamen biologischen Objekt, 
das die angeborene Reaktion hervorruft) verursacht schon die Glocke die Reiz
wirkungen, die sich nurquantitativ von denen nach der Futtergabe unterscheiden. 

Den Vorgang der unbedingten Reizgebung, der die unbedingte Reaktion 
hervorruft, nennen wir Verstarkung, da er die feine und abhangige Reizwirkung 
verstarkt. So wird im Fall des gerade erwahnten bedingten Reizes die Glocke 
"verstarkt" genannt, wenn sie mit dem Futter verbunden wird, und umgekehrt 
"nicht verstarkt" , wenn sie nicht damit verbunden wird. 

Zusatzlich zu der Reaktion auf einen verstarkten bedingten Reiz kann eine 
Reaktion mit Unterscheidungsvermogen entstehen. Diese Reaktion ruhrt von 
der Fahigkeit her, zwischen zwei Reizen zu unterscheiden, die einander sehr 
ahnlich sind, aber sich darin unterscheiden, daB der eine von dem biologisch 
bedeutsamen Reiz begleitet ist, der andere aber nicht. 

Obgleich nicht verstarkte Reize die Reizwirkung, die der Verstarkung folgt, 
nicht hervorrufen, bleiben sie nicht ohne Wirkung auf das Verhalten des Tieres. 
Wenn sie gerade vor oder zusammen mit verstarkten bedingten Reizen angewen
det werden, die regelmaBig Reaktionen hervorrufen, werden die letzteren keiner
lei Reaktion bewirken oder ihr EinfluB wird stark verringert sein. Nicht 
verstarkte Reize werden in der Folge negative bedingte Reize genannt. 

Die Erregung, die durch einen nicht verstarkten Reiz hervorgebracht wird, 
ist oberflachlich gesehen weniger wirksam, aber sie ist hochwirksam in dem 
Sinn, wie eine Bremse am rollenden Rad "wirksam" ist. Die kontrastierenden 
Reaktionen, die durch verstarkte Reize hervorgebracht werden, konnen sich 
gegensatzlich in dem Verhalten des Tieres ausdrucken. Beide konnen fUr die 
Anpassungsfahigkeit des Tieres in der Natur von Bedeutung sein, die erstere, 
indem sie die Reaktionsfahigkeit des Organismus verstarkt, die letztere, indem 
sie dieselbe verringert. 

Man konnte schlieBen, eine Funktion, die ein Tier befiihigt, sich zu erhalten 
oder zu schutzen, weil es bedeutsame biologische Ereignisse im voraus erkennt, 
indem es auf Symbole und Signale reagiert, muBte unfehlbar aIle andern 
Funktionen beeinflussen. Ihre Wichtigkeit wird klar, sobald man einsieht, 
daB angeborene Reizwirkungen mit irgendeinem auBeren Reiz gekuppelt 
werden konnen, der dann Ausschlag oder Nachlassen bestimmt. Andererseits 
folgt daraus nicht, daB angeborene Reizwirkungen immer von der neuen Funktion 
beherrscht werden; wenn auch stark beeinfluBt, konnen sie doch ihre Un
abhangigkeit bewahren. 

Mit anderen Worten, durch ihren EinfluB auf aIle anderen Reaktionen des 
Organismus ermoglicht die bedingte Reaktion ihre Anpassung an jede wechselnde 
Umgebung, in der derselbe Reiz zu verschiedenen Zeiten eine ganz andere Be
deutung annimmt. Dabei konnen die angeborenen Reaktionen unabhangig 
davon weiter auftreten, wie durch die Beugung des gestreckten Beins bewiesen 
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wird, die auf die Beruhrung der FuBsohle des intakten Tieres mit einem schmerz
haften Reiz folgt. Die unabhiingige Bewegung wird manchmal zum Vorteil 
des Tieres sein, manchmal zu seinem Nachteil. Es ist klar, daB bedingte Reize 
nicht immer einen "hemmenden" EinfluB auf die angeborene Reizwirkung 
haben; sie konnen sowohl zu groBerer Tatigkeit anregen, als auch umgekehrt 
zuruckhalten. 

Die Reaktionsfahigkeit auf Signale, Zeichen oder Symbole, die in zahl
reichen Reizen angewandt werden, die an Stelle des biologisch bedeutsamen 
Reizes gesetzt sind, kann als einzigartiger Ausdruck des hOchsten Typus inte
grierter Funktion angesehen werden. Diese Eigenschaft, "Signalisation" (PAVLOV 
1927, S. 23) oder "Symbolisation" (A. MEYER, unver6£fentlicht) genannt, ist 
der gemeinsame Nenner fur aIle bedingten Reaktionen, die in Art und Umfang 
gewaltig verschieden sind, je nach Erfahrung und Korperbau der untersuchten 
Tierart. 

Die bestimmenden Eigenschaften der bedingten Reaktion, wie wir sie soeben 
kurz besprochen haben, konnen zusammengefaBt werden, wie folgt: 1. Be
dingte Reaktion ist die Reaktion, die auftritt in der Zeit, solange nur das Symbol 
da ist, und ehe der Reiz gegeben wird, der den angeborenen oder Artreflex aus
lOst. 2. Sie kann schwach werden oder ganz verschwinden, wenn das Symbol 
nicht weiter mit einem Reiz gekuppelt wird, der eine angeborene Reaktion 
auslost, wie etwa Futter. 3. 1m Gegensatz zum ersten Typus der Reizwirkung 
kann eine Reaktion mit Unterscheidungsvermogen entstehen. Dies mag man 
die Fiihigkeit nennen, zwischen positiven und negativen Symbolen zu unter
scheiden, zwischen den Symbolen, die von dem Reiz begleitet sind, der die an
geborene Reaktion auslOst, und denen, die das nicht sind. 

Da die bedingte Reaktion ein deutlich greifbares Bild der Urform der hochsten 
integrierten Funktionen der Tiere gibt, ist ihr genaues Studium berechtigt. 

Methode. 
PAVLOV (1927) benutzte zum Studium bedingter Reizwirkungen die Speichelreizwirkung 

und als Musterhandlung das "Futter bekommen". Einzelheiten in der Methode, den Speichel 
zu gewinnen und zu sammeln, sowie in der .Anwendung der Reize sind von Zeit zu Zeit 
modifiziert worden in dem Bestreben, konstantere Ablesungen zu bekommen und Irrtiimer 
zu verringern (WOLFF und GANTT, 1935). 

Es muB betont werden, daB die folgende Methode urspriinglich fiir den Hund aus
gearbeitet wurde und hierfiir den Hauptnutzen hat. Eine Speichelfistel wird an der linken 
Wangeeines Hundes gebildet, indem man die Ampulle des Ductus stensonianus freipriipariert 
und sie so evertiert, daB sie an der AuGenseite der Wange abflieBt. So kann der Gesamt
speichel einer Parotis gesammelt werden, indem ein GlasgefiiB durch Gummi- und Kupfer
rohren mit einem Manometer in etwa 2 m Abstand verbunden wird, auBerhalb der Kammer, 
in der der Hund wiihrend des Versuchs steht. Das ganze Leitungssystem ist mit Wasser 
gefiiUt, und nah beirn Hund ist ein Speichelreservoir, das den meisten Speichel sammelt 
und so Verstopfung der Kupferrohren verhindert (WOLFF und GANTT, 1935). 

Das Tier steht in einer .schallsicheren Kammer, die so gebaut ist, daB der Experimentator 
imstande ist, die unmittelbare Umgebung zu kontrollieren. Das Tier steht auf einer Platt
form vor einem automatischen Futterkasten, der so gebaut ist, daB der Experirnentator in 
jedem gewiinschten Augenblick dem Hund ein bestimmtes Futter reichen kann. Das Tier 
ist mit einer Leine am Halsband angebunden, aber sonst braucht es auGer in einigen Ver
suchen nicht gebunden oder gestiitzt zu werden. Beine und Korper konnen sich frei bewegen, 
aber es kann wegen der leichten Leine nicht heraus aus dem Gesichtsfeld des Operateurs . 

.An der Wand der inneren Kammer sind Brummer, Metronome, Lampen u. a. m., die 
vom S halthrett des Operateurs hedient und beobachtet und als Signale gehraucht werden. 

Eine schmale Offnung in der Wand macht es moglich, das Tier in der Zeit vor und nach 
der Reizung zu beobachten. Die Speichelproduktion wird direkt durch ein Manometer 
gemessen und kann durch einen elektrischen Tropfenziihler notiert werden. Der Gebrauch 
einer Schreibtrommel ermoglicht die vollkommene graphische Darstellung der Zeit vom 
Beginn des Reizes, der Speichelmenge vor der Fiitterung, des Augenblicks der Fiitterung 
und, wenn gewiinscht, der Speichelmenge nach der Fiitterung. 
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Die Experimente werden taglich moglichst zurselhen Zeit vorgenommen mit Aus
nahme des Sonntags. Die Tiere werden ungefahr zur selhen Zeit gefiittert und ausgefiihrt 
nnd die Verhiiltnisse auBerhalh der Versuchskammer werden moglichst konstant gehalten. 

Bedingte Reaktionen und ibre Eigenbeiten. 
Das folgende Sonderbeispiel solI die Art der Entwicklung von bedingten 

Futterreaktionen und auch ihre Eigenschaften zeigen. Ein Hund wurde in 
die Kammer gestellt, und bald darauf wurde eine elektrische Glocke angeschlagen, 
die man 10 Sekunden lang lauten lieB. Am Ende dieser Zeit wurde automatisch 
Futter vor das Tier gelegt. Die Glocke lautete weitere 20 Sekunden ohne Unter
brechung, irn ganzen 30 Sekunden. Dieser Vorgang wurde wieder und wieder 
wiederholt, wobei die Glocke im 5 Minuten-Intervall gelautet wurde. Nach 
etwa 20 Wiederholungen fing der Hund an, Speichel zu produzieren, kurz nach
dem die Glocke zu lauten anfing, und ehe das Futter gegeben wurde. Nach 
etwa 30 Wiederholungen wurde die Reizwirkung relativ stabil. Um der Wirkung 
von Eintonigkeit vorzubeugen, wurden verschiedenartige Reize eingefUhrt. 
So wurde, nachdem die Glocke 79mal gelautet worden war, in Intervallen in 
einer Zeit von 27 Tagen, ein taktiler Reiz dargeboten. Als spater die Glocke 
84:mal gelautet und der taktile Reiz 4:mal dargeboten war, wurde ein Blitzlicht 
eingefiihrt. Nachdem dann die Glocke 132mal, der taktile Reiz 30mal und 
das Licht 32mal eingefUhrt worden war, wurde ein Metronom mit einer Minuten
frequenz von 60 eingefiihrt. Man muB sich erinnern, daB all diese Reize ver
starkte waren. Nachdem schlieBlich die Glocke 139mal, der taktile Reiz 30mal, 
das Licht 32mal und das Metronom mit der Minutenfrequenz von 60 8mal 
eingefiihrt worden war, wurde ein nicht verstarkter Reiz geboten, namlich ein 
Metronom mit einer Frequenz von 14:0. 

Nachdem so ziemlich ausgiebige und konstante Reizwirkungen auf die 
Glocke erzielt waren, wurde ein Unterschied durch die Einfiihrung des Reizes 
mit dem Metronom 14:0 entwickelt, das nie von Futter begleitet war. Auf 
Kurve 1 werden die Speichelreizwirkungen beirn Hund gezeigt wahrend des 
Aufbaus der Unterscheidung. Die anfangliche Darbietung des nicht verstarkten 
Reizes verursacht fast ebenso viel Speichelproduktion als der verstarkte Reiz. 
Nach 5 Darbietungen fiel diese auf einen Bruchteil ab, aber bald kehrte sie zu dem 
urspriinglichen hohen Niveau zuriick. Sie schwankte dann auf und ab, wobei in 
mehreren Versuchen ein hoheres Niveau von Speichelproduktion erreicht Wurde 
als bei einigen verstarkten Reizen. Nachdem der nicht verstarkte Reiz 33mal 
geboten worden war, fiel die Speichelreizwirkung auf Null, wo sie mit Aus
nahme geringer Schwankungen blieb (WOLFF und GANTT, unvero££entlicht). 

Wahrend der Entwicklung einer Reizwirkung auf einen negativ bedingten 
Reiz reagieren Hunde verschieden. Die Art der Reizwirkung hangt von der 
eigenen Natur des Tieres ab (vgl. S. 336, Tierpersonlichkeit und Reaktions
typus). Der nicht verstarkte bedingte Reiz kann z. B. unmittelbar eine "Null"
Speichelreizwirkung hervorrufen, die bei einem folgenden Versuch zu einem 
Niveau steigt, das dem des positiven Reizes gleich ist, und schlieBlich bei fort
gesetzter Darbietung des nicht verstarkten Reizes wieder auf Null fallen. Den 
zweiten Typus der Reaktion sieht man bei Tieren, bei denen der negativ bedingte 
Reiz anfanglich sogar eine groBere Reizwirkung als der positiv bedingte Reiz 
hervorruft und dann auf Null faUt. In der dritten Gruppe von Tieren ruft der 
negativ bedingte Reiz zuerst eine Nullreizwirkung hervor. Bei folgenden Ver
suchen ist die Speichelabsonderung groBer als beim positiven Reiz; schlieBlich 
fallt sie auf Null (PAVLOV, 1927, S. 72). In dem oben beschriebenen Experiment 
gehort das benutzte Tier zur dritten Gruppe. 
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Um die Wirkungen von Reizen zu beschreiben, halten wir es fiir zweck
miWig, den rein beschreibenden und neutralen Ausdruck "Schwelle" zu ge
brauchen (DODGE, 1933; WOLFF und GANTT, 1935). Die Bezeichnung "erhOhte 
Schwellenwirkung" bedeutet also, daB fur eine wechselnde Zeit nach der An
wendung eines gegebenen bedingten Reizes die bedingten Reaktionen vermindert 
sind, und dabei ist gewohnlich der Hund wenig regsam, schlaff, hat die 
Augen halb geschlossen oder er schli1£t sogar. Umgekehrt bedeutet "niedrigere 
Schwelle" die Wirkung von Reizen, die von anwachsenden bedingten Reiz
wirkungen gefolgt sind; damit vergesellschaftet wird der Hund oft uberlebhaft, 
ruhelos, schnauft, beIlt und winselt. 

Verstarkte Reize, besonders solche, die groBere Speichelreizwirkungen be
dingen, scheinen hauptsachlich die Schwelle der hOchsten integrierten Funktionen 
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sachlich reagiert das Tier 
nicht nur nicht auf verstarkte Reize, sondern auch auf aIle Reize aus der 
Umgebung nicht: allem auBeren Anschein nach scheint es zu schlafen. 

Ein Beispiel fiir die schwellenhebende Wirkung solch eines negativen be
dingten Reizes sieht man in folgendem Experiment (vgl. Tabelle 1). Bei der 

Ta belle 1. 

Zeit Datum Signal I Wiederholung Speichel· Allgemeine 
produktion Reaktion 

2: 46 23. Januar LI60(+) 14 153 ++ 
2: 51 23. " 

MI40(_) 40 - S 
2: 54 23. 

" 
LI60(+) 15 - ± 

2: 58 23. 
" 

LI60( +) 16 142 ++ 
(-) nicht verstii.rkt; (+) verstarkt; MUO Metronom 140 Sehlage per Min.; LI60 Liehtblitze 

60mal per Min. S = Sehlaf. 

.14. Wiederholung eines verstarkten Blitzlichts gab ein Hund eine Speichel
reizwirkung von 153 cmm und zeigte maBige allgemeine Regsamkeit. Ein nicht 
verstarktes Metronom wurde darauf angelassen, das keine Speichelreizwirkung 
ergab und von Schlaf gefolgt war. Drei Minuten spater lieB man unter sonst 
gleichen Bedingungen das Licht wieder aufleuchten. Der Hund, der unregsam 
und lethargisch war, hatte zu der Zeit die Augen offen. Trotzdem war die 
Speichelreizwirkung auf das Blitzlicht Null. Nach der Futterdarreichung fraB 
das Tier langsam und war danach etwas regsamer, aber nicht in demselben 
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Grade wie 8 Minuten vorher. 4 Minuten spater lieB man das Licht wieder auf
leuchten. Jetzt war die Speichelreizwirkung und der Grad der Regsamkeit 
ungefahr wie zu Anfang. Das vorher angelassene Metronom hatte also die 
unbestandige Reizwirkung des Blitzlichts vorubergehend vollstandig verwischt. 
Diese Wirkung war jedoch nur von kurzer Dauer; denn 7 Minuten nachdem der 
storende Metronomreiz eingefuhrt worden war, kehrten die Lichtreizwirkungen 
zu dem fruheren Niveau zuruck (WOLFF und GANTT, unveroffentlicht). 

Gelegentlich wurde von PAVLOV beobachtet (PAVLOV, 1927, S.188), daB 
unmittelbar nach einer negativen bedingten Reizwirkung zunachst eine Er
niedrigung der Schwelle eintrat, so daB der gewohnlich schwellenerhohende 
Effekt nicht anfing, ehe diese Phase voruber war. Mit anderen Worten: wurde 
ein positiver Reiz unmittelbar nach der Beendigung eines negativen Reizes 
dargeboten, so wurde der Effekt des positiven Reizes um 30-75% vermehrt. 
Dies war eine vorubergehende Erscheinung, die 30 Sekunden bis zu 2 Minuten 
anhielt und hauptsachlich wahrend einer Periode des Aufbaus neuer unter
schiedlicher Reizwirkungen gefunden wurde (PAVLOV, 1927, S.191). Sie ver
schwand gewohnlich, nachdem die Unterscheidung vollkommen und stabil 
geworden war (PAVLOV, 1927, S.195). Doch wurde in einigenFallen diesePhase 
uber lange Zeitraume aufrecht erhalten, ohne Zeichen von Verminderung zu 
zeigen. Der umgekehrte Zustand, namlich unmittelbarer, kurzfristiger, schwellen
erhOhender Effekt, der dem vorhergehenden positiv bedingten Reiz folgt, ist 
auch beschrieben worden. PAVLOV nannte dies Phanomen "Induktion". 

Wenn ein positiv bedingter Reiz nicht mehr von Futter begleitet wird, 
wird die schon aufgebaute bedingte Reizwirkung unbestandig und verschwindet, 
i. e. sie ist "ausgeloscht" (PAVLOV, 1927, S.48). Je kurzer die Pause zwischen 
aufeinander folgenden nicht verstarkten Wiederholungen des Reizes, desto 
schneller die Ausloschung. Je ofter ein bedingter Reiz ausge16scht wurde, um so 
schneller wird er auch in Zukunft ausge16scht werden. Die Ausloschung einer 
jeden bedingten Reaktion verursacht in der Regel auch das Schwacherwerden 
von anderen bedingten Reaktionen. 1m allgemeinen bestimmt Stabilitat und 
GroBe einer bedingten Reaktion die Schnelligkeit der Aus16schung. Wenn die 
bedingte Reaktion, die ausgeloscht werden solI, von bedeutender GroBe und 
Stabilitat gewesen ist, dann konnen aIle bedingten Reaktionen von geringerer 
Stabilitat und GroBe schnell folgen oder gleichzeitig er16schen. W 0 um
gekehrt die starkere Reizwirkung wieder hergestellt wird, folgen die schwacheren 
ihr auf dem FuBe. Wenn andererseits die erste Aus16schung weniger stabil ist 
und von geringerer GroBe, konnen die starkeren ungestort bleiben. "Aus
ge16schte" bedingte Reaktionen zeigen die Neigung, sich von selbst wieder
herzustellen; je stabiler und groBer die Reaktion, desto schneller tritt die 
spontane Wiederherstellung ein. 

1m folgendenExperiment sieht man die Wirkungen der Nichtverstarkung eines 
vorher verstarkten Reizes. Die Reizwirkungen auf GIocke (Bt), Taktilreiz (TI) 
und BIitzlicht (LI), aIle drei immer von Futter begleitet, sind auf Tabelle 2 dar
gestellt. Nachdem die GIocke 140mal mit Futter verbunden worden war, wurde 
die Verbindung plotzlich abgebrochen. Die GIocke wurde hiernach allein an
geschlagen, wahrend Taktilreiz und BIitzlicht weiter von Futter begleitet wurden. 
Aus der Tabelle erhellt, daB die Reizwirkungen auf die GIocke zuerst langsam 
und dann schneller abnahmen, bis nach 37 Wiederholungen die Speichelreaktion 
fast auf Null abgefallen war. Der bis dahin noch von Futter begleitete Taktil
reiz fuhr fort, eine gute Speichelreizwirkung zu geben. Der nachste Taktilreiz, 
der 5 Tage spater gegeben wurde, war der erste nicht verstarkte. Die Reiz
wirkung war jetzt viel geringer, und der zweite am selben Tage gegebene Reiz 
gab eine Null-Speichelreizwirkung. Ahnlich war die Lage mit dem Licht, daR 
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nun ohne Futter gegeben wurde. Die Speichelreizwirkung war hier schon bei der 
zweiten ungekuppelten Wiederholung Null. Kurz, die Ausloschung der Reaktion 
auf die Glocke war verbunden mit einem Wechsel in der Reizwirkungsbereit
schaft auf andere bedingte Reize. Mit der Abnahme der Speichelreizwirkungen 
auf die Reize ging der Hund durch eine vorlaufige kurzdauernde Phase von 

II5 13. JUnijl 182 
II6 13. " 200 
121 15." 191 
122 15." 191 
123 ,19. " 204 
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Rastlosigkeit und Ubererregbarkeit. Als die Speichelreizwirkung auf Null fiel, 
wurde die Regsamkeit geringer, und schlieBlich schlief das Tier. 

Als dieser Punkt im Experiment erreicht war, wurde die klingende Glocke 
wieder mit Futter gekuppelt, und nach 5 Wiederholungen hatte die Speichel
reizwirkung fast wieder den Durchschnitt vor der Aus16schung erreicht. Danach 
brauchte der Taktilreiz nur einmal mit Futter angewendet zu werden, und die 
Speichelreizwirkung war wieder hergestellt. In der Zwischenzeit hatte das 
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allgemeine Benehmen des Hundes wieder gewechselt. Er wurde mehr und mehr 
erregt, bis er am Ende des 5. Glockenreizes iibererregt war, mit gespitzten 
Ohren herumsprang, schnaufend aufrecht stand und keine Spur mehr von 
SchIaf zeigte (WOLFF und GANTT, unvero££entlicht). 

Urn den Schwellenwechsel zu erklaren, hat PAVLOV die Begriffe "Ausstrahlung und 
Konzentrierung von Reizung oder Hemmung" eingefiihrt. 1ch zitiere: "Reizung und Hem
mung breiten sich zuerst iiber die Rinde der Hemispharen aus - sie strahlen aus. Wahrend 
der nachsten Phase sammeln sie sich urn einen bestimmten Punkt - sie konzentrieren sich. 
Die Vorgange von Hemmung und Reizung mit diesen Eigenschaften bedingen aIle Hand
lungen der Hemispharen. 1hre Hauptfunktion - die Bildung von voriibergehenden Ver
bindungen - beruht auf der Fahigkeit, Reizung zu konzentrieren" (PAVLOV, 1928, S. 414). 
Dann weiter: "Die verschiedenen sensorischen Hautpunkte muB man ansehen als projiziert 
auf entsprechende Punkte in der Hemispharenrinde. Es ist daher eine verniinftige Annahme, 
daB der HemmungsprozeB, der an einem bestimmten Punkt der Rinde durch den Taktilreiz 
des Hemmungspunktes eingeleitet wird, in die Umgebung ausstrahlt, daB er einen kleineren 
Hemmungseffekt mit wachsender Entfernung vom Hemmungspunkt gibt und bei ent
fernteren Punkten unmerkbar wird" (PAVLOV, 1927, S.154). 

Die verfiigbaren Tatsachen, auf denen der Begriff "Ausstrahlung" beruht, sind unter
sucht worden. Dazu wurden experimentelle Ergebnisse aus dem "Bedingten Reaktions
laboratorium" Baltimore hinzugefiigt (LOUCKS, 1933). Wir kamen zu dem SchluB, daB, 
wenn auch ein bedingter Reiz oft unmittelbaren, starken, weit ausgebreiteten und lang 
dauernden EinfluB auf die Reizwirkungen folgender Reize hat, nichts anzeigt, daB so ein 
EinfluB sich wellenartig iiber ein Mosaik von Rindenfunktionen ausbreitet, der zuerst zentral 
und spater peripher wirkt. 

Die GroBe bedingter Reaktionen. 
1m allgemeinen bewirken Horreize groBere Reizwirkungen (SPERANSRY, 

vgl. PAVLOV, 1927, S. 280; PAVLOV, 1927, S.94), als Seh-, Taktil- und 
Warmereize. AuBerdem wird die GroBe der Reizwirkung durch die Intensitat 
eines Reizes bestimmt: lautere Tone haben bis zu einer gewissen Grenze groBere 
Wirkung als schwachere (KUPALOV, LYMAN und LURov, 1931). Umgekehrt 
riefen Reize unter einer gewissen 1ntensitat keine bedingte Reizwirkung hervor 
(SOLOMONOV, vgl. PAVLOV, 1927, S. 31). Hellere Lichtreize, insbesondere Blitz
lichter sind wirksamer als schwachere und Dauerlichter. Andererseits konnen 
zu starke Reize dieselbe Wirkung haben wie zu schwache: eine besonders laute 
Glocke kann die Reizwirkung verringem (PAVLOV, 1927, S. 318). Schwankungen 
in der Intensitat des dargebotenen Reizes bewirken wechselnde bedingte Reiz
wirkungen (FEORRITOVA, vgl. PAVLOV, 1927, S.41). 

Fast so wichtig wie die 1ntensitat ist der Zeitfaktor. 1st das Zeitinter
vall yom Anfang der bedingten Reize bis zur Darbietung der unbedingten Reize 
nicht konstant, dann sind die bedingten Reizwirkungen in ihrer GroBe ver
schieden. 1st femer das Zeitintervall zwischen dem Anfang der bedingten und 
der Darbietung der unbedingten Reize lang, so konnen die Reizwirkungen 
schwinden. Gelegentliche plotzIiche Abkiirzung des Zeitintervalls kann dann 
die Reizwirkungen zur urspriinglichen GroBe wiederherstellen. Auch wird, wenn 
das Zeitintervall zwischen einem bedingten Reiz und dem nachsten verschieden 
ist, die Reizwirkung weniger konstant sein, als wenn zwei bedingte Reize ein
ander in bestimmten Zeitintervallen folgen. Wenn schlieBlich die Reize A, B 
und C einander in dieser Ordnung folgen und dann in eine andere Reihenfolge 
gebracht werden, wie etwa B, C und A, wird das Ergebnis eine inkonstante be
dingte Reaktion sein (KRASNOGORSRI, 1931). 

Ein Reiz, der verstarkt ist und oft mit maBigem 1ntervall wiederholt wird, 
verliert wenig von seiner Wirksamkeit und kann tatsachlich wirksamer werden. 
Werden aber schwache Reize zu oft mit kurzem 1ntervall wiederholt, Taktil-, 
Seh- oder schwache Horreize, dann kann die bedingte Reizwirkung schwinden 
(PAVLOV, 1927, S.238). 
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Der stabilisierende E££ekt des Festhaltens an einer bestimmten Reihenfolge 
ergibt sich zum Tell aus dem oben erwahnten Zeitfestsetzungsfaktor und zum 
Tell daraus, daB sich die Reizwirkung auf jeden Reiz in der Schwelle zur Zeit 
der Darbietung ausdriickt. So kann ein gut ausgebildeter negativ bedingter Reiz 
die Schwelle derart beeinflussen, daB ein folgender, schwacher bedingter Reiz 
eine kleinere Reizwirkung ergibt. 

Wenn ein bedingter Reiz, der eine starke bedingte Reaktion im Gefolge hat, 
zugleich mit einem Extrareiz dargeboten und diese Vereinigung nie verstarkt 
wird, verliert der bis dahin bedingte Reiz in dieser besonderen Vereinigung 
seine Eigenschaft, eine starke bedingte Reizwirkung hervorzurufen, aber nicht, 
wenn er allein angewendet wird. Wenn weiter neutrale Reize wahrend einer 
Periode erhohter Schwelle dargeboten werden, erwerben sie die Funktion, die 
Schwelle zu erhohen, so daB sje, wo sie in der Folge allein wirken, schwellen
erhOhende Wirkung haben (PAVLOV, 1927, S.109). 

So ist es klar, daB die Faktoren, welche die Wirkungen eines bedingten Reizes 
vergroBern, konstante, relativ kurze Intervalle zwischen dem bedingten und dem 
unbedingten Reiz, optimale Intensitat und Zahl der Wiederholungen und kon
stanter Zwischenraum zwischen aufeinanderfolgenden Wiederholungen sind. 
Abwechslung in der Art der Reize vergroBert Stabilitat und GroBe der Reiz
wirkungen, wahrend Eintonigkeit sie verringert (PAVLOV, 1927, S.238). 

Eine geschwachte Reizwirkung auf einen positiv bedingten Reiz kann oft 
erhoht werden, indem man im Gegensatz dazu eine negativ bedingte Reiz
wirkung entwickelt (PAVLOV, 1927, S.117). Andererseits zerstoren Unter
schiede, die zu schwierig sind, nicht nur die Reizwirkung auf den gegebenen 
Kontrastreiz, sondern auch die Stabilitat von anderen Reizwirkungen. Coffein 
vermehrt die Wirkung des positiv bedingten Reizes, wahrend Sedativa die Wir
kung eines negativ bedingten Reizes vermehren. Sowohl Co££ein wie Sedativa 
machen in geringen Mengen Unterschiede deutlicher. 

Einer Phase von Verminderung der GroBe der bedingten Reaktionen £olgt 
ohne Riicksicht auf die Ursache gewohnlich von selbst eine Phase vermehrter 
Reizwirkung (PAVLOV, 1927, S.399). Andererseits geht dem Schlaf, einer 
Periode verminderter Reizwirkungen, oft eine kurzdauernde Phase von ver
mehrter Reizwirkungsbereitschaft voraus. 

Ruhe von einigen Tagen oder Wochen von jeder Verbindung mit der bedingten 
Reizwirkungskammer ist oft sehr niitzlich, bedingte Reizwirkungen, die 
geschwunden waren, zu stabilisieren und zu erhohen und um die Unterscheidungs
fahigkeit zu scharfen, die stumpf geworden war. 

Die Stabilitat bedingter Reaktionen und Faktoren, die sie storen. 
Faktoren, welche die Stabilitat bedingter Reaktionen auf Futter stiiren, kiinnen unter 

drei Bezeichnungen gruppiert werden: 1. Einfiihrung von Extrareizen [Zerstreuung, Unter
brechung, Einmischung (PAVLOV, 1927, S. 127; MILLER, 1934)] wahrend der Darbietung des 
bedingten Reizes; 2. Appetitverlust fiir Futter und 3. Konflikt zwischen FreBlust und 
andern starken Trieben und Geliisten. 

FreBlust ist wichtig. Fiitterung zu unregelmaBigen Zeiten oder zu oft vor einem Ver
such, Darreichung von unregelmaIligen oder iibermaBigen Futtermengen vor oder wahrend 
des Versuchs und Durst, all dies verringert die bedingte Reizwirkung. Aushungerung, 
Inanition oder Infektionen stiiren die Futterreaktion. Sehr heiBes Wetter fiihrt einen 
doppelten Faktor ein: erstens verringert die erhiihte Temperatur die FreBlust, und zweitens 
verursacht die iibermaIlige Ritze in der bedingten Reflexkammer Schnaufen mit mehr oder 
weniger andauerndem SpeichelfluB, der die quantitative Bestimmung der bedingten Reiz
wirkung kompliziert. 

Es wird berichtet, daB auch Entfernung der Rypophyse die Geschlechts-"Liiste" und 
den Futterreiz abschwachen (KRIASCHEW, 1933) und so bedingte Reaktionen andern kann. 

Konflikt zwischen dem Futtertrieb und anderen starken Trieben kann bedingte Reak
tionen stiiren. Obgleich z. B. Runde ohne griiBeren Wechsel der bedingten Reaktionen 



332 HAROLD G. WOLFF: Die bedingte Reaktion. 

trachtig sein kiinnen, stort Entfernung der Jungen bald nach der Geburt die bedingten 
Reizwirkungen bei dem Tier. 10 oder II Tage nach der Geburt vermindert sich oder ver
schwindet dieser Stiirungstyp. Geschlechtliche Erregung, Entleerungsdrang (Urin, Faeces), 
die Erregung, die dem Kampfen mit anderen Hunden folgt, und Ruhelosigkeit oder Teil
nahmslosigkeit nach langerer Einsperrung in der Hundehiitte kann die Fiitterungsreaktionen 
stiiren. Sehr neugierige Tiere konnen von der Fiitterung selbst durch kleinste Extrareize 
abgelenkt werden. 

Die Voraussagbarkeit bedingter Reaktionen. 
In der beschriebenen Art wurden positiv bedingte Reaktionen auf ver

schiedene Reize ausgearbeitet, wie folgt: eine Glocke, ein glucksender Ton, 
der von einem Luftstrom durch eine Flasche mit Wasser nah am Hundekopf 
hervorgebracht wurde, ein Metronom mit einer Frequenz von 60 pro Minute 
und ein Blitzlicht mit derselben Frequenz. In jedem Fall ging die Reizung der 
Darbietung des Futters 10 Sekunden voraus und hielt 20 Sekunden darnach an. 
Als negativer Reiz wurde ein Metronom mit einer Frequenz von 140 pro Minute 
benutzt, das nie mit Futter gekuppelt war. Ablesungen wurden nach je 10 Se
kunden gemacht. 

Nach vielen Wiederholungen der Reize unabhiingig voneinander und in 
wechselnden Kombinationen wurde eine endgiiltige Reihen£olge ausgewiihlt und 
immer befolgt. Das war: die Glocke (Bl), das Metronom (Frequenz 140 pro 
Minute) (MI40), das glucksende Wasser (B,u), das Metronom (Frequenz 60 pro 
Minute) (M60), das Blitzlicht (L60) , das Metronom 140 (M 140) und schlieBlich 
wieder die Glocke (Bl). Diese Reihenfolge wurde 91mal wiederholt. Die Durch
schnittsreizwirkung ist auf 31-50 relativ stabile Reizwirkungen basiert. 

Die Versuchstiere. 
Diese Versuche wurden an 2 Hunden ausgefiihrt. Da die Art des Tiers bei jeder Reihe 

von Bedingungen ein Faktor fiir die Reizwirkung ist, sind einige beschreibende Worte zur 
richtigen Bewertung der Beobachtungen notig. 

Der erste Hund war eine langnasige, breitfiiBige Bastardhiindin mit gelbem Haar, glich 
einem Bluthund und wog 25 kg. Sie war ruhelos, regsam, launisch, freundlich und hochst 
wiBbegierig. Zeitweise bellte sie ein wenig, und wenn sie auch selten aggressiv war, kampfte 
sie tapfer, wenn man sie angriff. Positiv bedingte Reaktionen wurden leicht entwickelt, 
und die Reizwirkung war ziemlich konstant. Negativ bedingte Reizwirkungen wurden nicht 
so leicht aufgebaut, aber wenn schlieBlich entwickelt, waren auch sie ziemlich konstant. 
Bei ungewohnlicher Tatigkeit, Hunger oder Krankheit jeder Art wurde die Unterscheidung 
unvollkommen. In der Zeit vor den Experimenten blieb das Tier in der Kammer mit weit 
offenen Augen ruhig stehen, mit erhobenem Kopf und aufrecht auf allen Vieren. Zu Beginn 
eines jeden Experiments sprang sie gewohnlich mit groBer Behendigkeit auf der Plattform 
hin und her. Ein auffallender Umstand war die augenscheinliche Unfahigkeit dieses Tiers, 
vollige Unterscheidung zu entwickeln, ohne unmittelbar einzuschlafen. Der "Schlaf" war 
gewohnlich nur kurz und storte nicht den Fortgang des Experiments. 

Mit Ausnahme von zwei Monaten im Jahre 1930 blieb sie im Versuch fiir die Zeit von 
zwei Jahren, ohne irgendein Nachlassen in Intensitat und Konstanz der Reizwirkungen 
zu zeigen. Veranderungen, die auftraten, wurden durch den Operateur oder durch voriiber
gehende Krankheit verursacht. AIle Tab lIen, die in dieser Arbeit beschrieben sind, 
wurden aus Protokollen iiber diesen Hund genommen. 

Die Reizwirkungen sind in Tabelle 3 aufgezeichnet. Glocke und glucksender 
Ton riefen die gr6Bten Reizwirkungen hervor (222 cmm und 231 cmm im Durch
schnitt), das Metronom 60 war das niichststiirkste (189 cmm), und das Blitz
licht war das schwachste der verstiirkten Reize (151 cmm). Das Metronom 140 
rief wenig oder keine Speichelreizwirkung hervor. Dieselbe faUt mit 0-15 ccm, 
im Durchschnitt 9 ccm, in die Fehlergrenze des Apparates (15 ccm) und kann 
daher vernachlassigt werden. 

In etwa 75% der Wiederholungen fielen die mit Verstarkung verbun
denen Reizwirkungen in eine Skala von etwa 110 cmm; in etwa 25 % der Wieder-
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holungen rief der nicht verstarkte Reiz eine Reizwirkung von weniger als 
15 cmm hervor. Es war also ein Viertel der Reizwirkungen auBerhalb der 
erwahnten Grenzen. 

Das allgemeine Verhalten des Tieres war einigermaBen parallel der Speichel
reizwirkung. 

Der Hund stand ruhig und aufrecht vor dem Futterkasten, sah gewohnlich darauf oder 
dariiber weg. Die Augen waren weit geoffnet, die Ohren halb gespitzt, das Tier unter
stiitzte sich nicht, indem es irgendeinen Korperteil auf dem Stand ruhen lieB, auch zerrte 
und scharrte es nicht und sprang nicht auf der Plattform herum. Atmung regelmaBig, 
etwas schnell. Wahrend der Reizungsperiode erfolgte eine schnelle Wendung des Kopfes 
nach der Quelle des Reizes (Orientierung), dann eine Kopfwendung nach dem Futterkasten, 
dann ein kurzer Schritt vorwarts mit noch weiter geoffnetenAugen. Der bedingte Speichel
fluB ging gewohnlich der Bewegung nach dem Kasten hin einige Sekunden vorauf. Beirn 
Eintreffen des Futters wurde der Kopf schnell vorwarts gebeugt. und die Bisquits wurden 
schnell gefressen. Darnach nahm der Hund wieder die gewohnte Haltung an. 

Das Verhalten des Hundes vor der Darbietung der nicht verstarkten Reize war ahnlich 
wie das oben beschriebene vor der Darreichung der verstarkten Reize. Dagegen wurde beirn 
Ton des Metronoms 140 (nicht verstarkt) der Kopf leicht in der Richtung des Tons gedreht, 
dann fiel er vorwarts, hing oft tief, und nach 9-10 Sek. wurde er auf dem Kasten auf
gestiitzt. Die Augen waren geschlossen, und das Tier hockte auf den Schenkeln, gegen Wand 
und Futterkasten gelehnt. Die Atmung war langsam und tief. Das nannten wir "Schlaf". 

Die Wfudigung der Tatsache, daB eine bedingte Reaktion eine Totalreaktion 
ist, hat einige Untersucher veranlaBt, verschiedene Komponenten als Beispiele 
einzufuhren. Auch wurden neben der FreBlust verschiedene Gefiihle als Basis fur 
bedingte Reize benutzt. Rauptsachlich sind das Schmerz, Ubelkeit und Durst. 

Ein kurzer Induktionsschlag auf die rasierte Raut des linken Vorderbeins 
veranlaBt schnelle Beugung und Erschlaffung des Gliedes. Die unbedingte 
motorische Reizwirkung eines schmerzenden elektrischen Schlages hat den 
Vorteil, plOtzlich mit dem Nachlassen des Reizes zu enden, was ein genaues 
Studium der Periode zulaBt, die unmittelbar dem unbedingten Reiz folgt 
(LIDDELL, 1934). 

Der Wechsel in der Atmung, der von einem schmerzenden Reiz herriihrt, 
kann von einem Pneumograph aufgezeichnet werden, das MaB der Muskel
kontraktion mit einem Ergostat, der Wechsel der Rerztatigkeit mit dem Elektro
kardiogramm und mit einem Saitengalvanometer auch der Wechsel des elektri
schen Rautwiderstandes (LIDDELL, 1934). 

Dbelkeit als Basis fur einen unbedingten Reiz wurde beim Aufbau von 
bedingten Speichelreizwirkungen auf Morphium benutzt (COLLINS und TATUM, 
1925). Runden und Katzen wurden subcutane Injektionen von Morphium
sulfat in Tagesdosen von 30-80 mg je Tier gegeben. Diese Menge bewirkte 
beim Rund gewohnlich SpeichelfluB, Erbrechen und Defakation. Nach 7 oder 
8 taglichen Darreichungen hatten die Tiere reichlichen SpeichelfluB und brachen 
sogar einigemal, ehe das Morphium gegeben wurde. Schon der Eintritt des 
Experimentators bei den Runden war meistens genugend, diesen bedingten 
SpeichelfluB anzuregen. Die Gegenwart der Pravazspritze im Sehfeld rief die 
Speichelproduktion hervor, und der SpeichelfluB hielt fur eine wechselnde 
Zeit an. 

Nah verbunden mit dem Futterdrang ist der Durst, der als Grundlage einer 
bedingten Reaktion beim Aufbau bedingter Diurese benutzt wurde (BYKOW 
und ALEXEJEW-BERKMAN, 1930; EAGLE, 1933; BALAKSHINA, 1935). Die 
folgenden Experimente wurden an vier Runden vorgenommen (MARX, 1931). 
Ein Hund wurde jeden Morgen um 816 Uhr katheterisiert und dann in einen 
besonderen Raum gebracht. Nach 3 Stunden wurde der Hund wieder kathete
risiert, und gewohnlich wurden 50 ccm Urin erhalten. Nach vielen Wieder
holungen dieser Vornahme wurde jeden Morgen ein musikalisches Signal gegeben, 
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und unmittelbar darnach wurde ein GefaB mit 400 ccm einer Mischung von Milch 
und Wasser vor den Hund gestellt. Das Signal wurde viermal wiederholt, wahrend 
der Hund trank. Man lieB dann das Tier 3 Stunden an dem Platz, und am Ende 
der Zeit wurde es wieder katheterisiert. Die Urinmenge wechselte von 154 
bis zu 205 ccm mit einem spezifischen Gewicht von etwa 1,010. Nach 5 Monaten 
solchen Trainings folgte dem Anschlag eines musikalischen Tones in Abwesenheit 
derTrinkfliissigkeit eine Urinmenge von 180 ccm mit dem spezifischen Gewicht 1,007. 
Diese bedingte Diuresenreizwirkung konnte spater leicht wieder erzielt werden. 

Unter bestimmten Verhaltnissen kann ein unbedingter Reiz zum bedingten 
Reiz werden. So wurde in einer Reihe von Experimenten ein starker elektrischer 

Signale 

Gesamtwieder· 
holungen 

Gesamtwieder· 
holungen in Kom

binationen 

238 

91 

Tabelle 3. Zusammenfassung 

M140 (_) 

264 91 

91 91 

Gesamtwieder- I 

holungen mit stabilen 
Reizwirkungen _42 _L 41 31 

Speichelmenge 
in Kubikmillimeter 

%1 
0-50= 0: 01 

50-100 = 2 1 4,8 I 
100-150 = 2: 4,8 I 

150-200 = 921,4 
200-250 = 13131,0 
250-300 = 12 28,5 
300-350 = 4 1 9,5 
350---400 = 0 I 0 

180-290 = 29 169,0 I 
--------------~----
Allgemeine Reaktion 1 + + I 

Durchschnittsreiz
wirkung in Kubik
millimeter Speichel: 

'%1 % 
o = 18144,0 1 0- 50 = 0' 0 

0-15 = 12 29,31 50-100 = 1 3,2 
15-30 = 5 12,2 100-150 = 2 6,4 
30-50 4 9,7 1 150-200 = 6 19,3 
50-70 2 4,8 1 200-250 = II 35,5 
70---400 = 0 0 1 250-300 = 9 29,0 

1 
300-350 = 0 0 
350---400 = 0 0 

! 400---410 = 2 6,0 

0-15 = 30 ,73,3 1180-290 = 24177,0 I 

±S ! ++ I 

Minimum 180 0 180 
Durchschnitt 222 9 (0) 231 
Maximum 290 15 290 

* Tatsachlich 378mal mit Verstarkung dargeboten, aber 140 dieser Wiederholungen 
starkten Wiederholungen nach dieser Periode dar. S = Schlaf; ± Augen halb geschloBsen, 
steht aufrecht, Augen offen, Ohren gespitzt, schnelle Bewegungen; +++ rastlos, winselt, 

Strom (EROFEEVA, vgl. PAVLOV, 1927, S. 30), der als unbedingter Reiz schnelles 
Zuriickziehen des Beines veranlaBte, in einen bedingten Futterreiz verwandelt, 
indem man dem Tier wiederholt einen Schlag vor der Fiitterung gab. Unter diesen 
Umstanden verursachte der Schlag kein Zuriickziehen. Vielmehr erfolgte nach 
dem Schlagreiz eine sehr deutliche Futterreizwirkung. Allerdings kann eine 
erfolgreiche Verwandlung unbedingter Reize fiir eine Reaktion in einen bedingten 
Reiz fiir eine andere nur zustande gebracht werden, wenn die erstere Reaktion 
biologisch weniger bedeutsam ist als die letztere (PAVLOV, 1927, S.30). 

Die Tatsache, daB bei Hunden ein unbedingter Reiz wie Schmerz unter bestimmten 
Umstanden ein bedingter Futterreiz werden kann, bringt uns auf den Gedanken, daB Schmerz 
unter besonderen Umstanden auch der bedingte Reiz fiir einen anderen Trieb werden konnte, 
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namlich fiir den Geschlechtstrieb. Ware das so, so kOnnte man hier eine experimentelle 
Grundlage fiir die Lage beim Menschen sehen, bei dem Schmerz und Geschlechtsfunktion 
in naher Beziehung stehen. 

Verschiedene Versuche sind gemacht worden, bedingte Reizwirkungen zu entwickeln, 
indem man als unbedingte Reize biologisch wichtige Vorgiinge benutzt, die nicht mit einem 
"Gefiihl" oder einem Trieb verbunden sind. So wurden bedingte Immunitatsreaktionen 
auf injiziertes, artfremdes Protein und Toxin beschrieben (METALNIKOV, 1929; FRIEDBERGER 
und GURWITZ, 1931). So wurden z. B. Bakterienemulsionen in eine KorperhOhle oder den 
Blutstrom von Meerschweinschen eingespritzt (METALNIKOV und CHORINE, 1928). Unmittel
bar vor der Einspritzung gab man auf die Haut des Tiers einen Warme- oder Taktilreiz. 
Die Einspritzung der Bakterien bewirkte die typische Immunreaktion, sowohl cytologisch 
wie immunologisch. Nach 15-25 mit dem Hautreiz verbundenen Einspritzungen wurde 
das Tier fiir kurze Zeit aus dem Versuch herausgenommen. Nach dieser Pause wurde es 

der Kontrollexperimente. 

M60 (+) I L60 (+) I MHO (_) 
I 

Bl *(+) 

138 I 127 I 264 I 238 

I 
1 

91 91 I 91 91 1 

I 
I 

50 40 I 44 38 

1% % % % 
0- 50= 0 0 0- 50= I 2,5 0= 25 48,0 0- 50= 0 0 

50-100 = 3 6,0 50-100 = I 2,5 0- 15 = 14 27,0 50-100 = 0 0 
100-150 = 8 16,0 100-150 = 18 45,0 15- 30 = 9 17,3 100-150 = 6 15,8 
150-200 = 15 30,0 150-200 = 14 35,0 30-50= 0 5,8 150-200 = 14 36,9 
200-250 = 19 38,0 200-250 = 5 12,5 50- 70 = 0 0 200-250 = II 29,0 
250-300 = 3 6,0 250-300 = I 2,5 70-IIO = I 1,9 250-300 = 4 10,5 
300-350 = I 2,0 300-350 = 0 0 II0-4oo = 0 0 300-350 = 2 5,3 
350-400 = I 2,0 350-380 = 0 0 350-400 = I 2,6 
400-410 = 0 0 

130-260 = 38 176,0 1100-220 = 37 192,5 1 0-15 = 39 175,0 1140-240 = 27171,0 

++ 1 + 1 ±S 1 ++ 

130 100 0 140 
189 151 II (0) 200 
250 220 15 240 

fanden vor einer kurzen AuslOschungsperiode statt. 238 stellt die Gesamtzahl von ver
hockt Kopf auf dem Kasten; + steht oder hockt, laBt Kopf hangen, Augen offen; ++ 
beIlt, zerrt am Apparat. 

dem Hautreiz allein ausgesetzt. Die Beobachtung einer typischen serologischen oder peri
tonealen Immunreaktion wird gemeldet, die als bedingte Reaktion auf das Antigen an
gesehen wird (METALNIKOV und CHORINE, 1928). Andere Untersucher konnten diese Beob
achtungen nicht bestatigen oder ihre Ergebnisse in diesem Sinn erklaren (KOPELOFF, UPTON, 
RANEY und KOPELOFF, 1932; KOPELOFF. KOPELOFF und RANEY, 1933). 

Bedingte Reaktionen bei Stoffwechselanderungen sind auch beschrieben worden, wobei 
Thyroxin und Adrenalin als Mittel benutzt wurden (OLNIANSKAJA, 1935). Die Losungen 
wurden im Verein mit dem Aufleuchten eines roten Lichts und der Verdunkelung des Ver
suchsraums verabreicht. Unter diesen Umstanden soIl Thyroxin in Dosen von 0,3-0,45 mg 
je Kilogramm Lebendgewicht eipen Wechsel im Grundumsatz hervorgebracht haben, der 
von 3 bis zu 5 Tagen dauerte. Ahnlich soll Adrenalin in subcutanen Dosen von 0,1 mg je 
Kilogramm Korpergewicht den Grundumsatz fiir I Stunde erhOht haben mit einem 
Maximum 3-4 Stunden nach der Einspritzung. Nach drei- bis viermaliger Verbindung des 
bedingten Reizes mit der Thyroxinwirkung brachten die bedingten Reize allein ein 
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Anwachsen des Stoffwechselumsatzes ffir 3-4 Tage. Die Reizwirkung war der des Thyroxins 
beinahe gleich. In iihnlicher Weise bewirkten nach 18-20 Kombinationen von bedingten 
Reizen mit Adrenalineinspritzungen die bedingten Reize allein eine ErMhung im Grund
umsatz. 

Das folgende Experiment priift weiter die allgemeine Annahme, daB Reaktionen wie 
Immunitiit, veranderter Grundumsatz oder veriinderter Kohlehydratumsatz zu bedingten 
Reaktionen gemacht werden kOnnen (GANTT, KATZENELLENllOGEN und LOUCKS, 1935). 
4 Runden und 4 Kaninchen wurde Adrenalin an 5 Tagen die ~oche eingespritzt, im ganzen 
in mehr als 200 Versuchen. Der Blutzucker wurde bestimmt. Die Umstiinde bei der Ein
spritzung wurden als bedingte Reize benutzt. Aber selbst nach 200 Versuchen bewirkte 
die Einspritzung von SalzlOsung unter denselben Umstiinden kein Ansteigen des Blut
zuckers. Diese sorgfiiltig kontrollierten und oft wiederholten Experimente werfen starken 
Zweifel auf die Giiltigkeit der oben erwiihnten immunologischen und stoffwechselbedingten 
Reaktionen und machen es unwahrscheinlich, daB nichtgefiihlsbetonte Vorgiinge die Rolle 
des unbedingten Reizes spielen kOnnen. 

Tierpersonlichkeit und ReaktionstYPllS. 
Zu Lehrzwecken gruppierte PAVLOV (1927, S. 285) seine Runde in zwei extreme 

Typen mit einer groBen Mittelgruppe, um so aIle Hunde zu um£assen. Die erste 
Gruppe bildeten die besonders lebhaften Tiere, die bestandig aIle Gegenstande 
beschniiffelten und sie aufmerksam beaugten und die sofort auf das leiseste 
Gerausch reagierten. Diese Tiere wurden schnell mit den Menschen vertraut 
und waren deutlich in ihren AuBerungen. Ihr dauemdes Gebell war schwer 
durch Schelten und leichte Strafen zu unterdriicken. Brachte man diese Tiere 
ins Laboratorium und auf den Stand und besonders, wenn man sie allein im 
Raum lieB, so wurden sie schnell schlafrig, so daB bedingte Reizwirkungen 
schnell abnahmen oder sogar verschwanden, trotz Verstarkung. Es ist eine 
Tatsache: dieselben, mehrfach verstarkten Reize bewirkten geradezu Schlafrig
keit und sogar Schlaf bei Hunden, die zu Beginn des Experiments sehr wach 
waren. Man fand, daB, um bei Hunden dieser Art Schlaf zu vermeiden, bedingte 
Reaktionen mit einer groBen Mannigfaltigkeit von Reizen entwickelt werden 
muBten. Lange Pausen zwischen verschiedenen Anwendungen der Reize muBte 
man vermeiden. Indessen entwickelten solche Hunde trotz dieser Eigentiimlich
keiten stabile bedingte Reaktionen von geniigender Starke, wenn man aus
reichende Mannigfaltigkeit in die Versuchsanordnung brachte. 

Die zweite Klasse der Hunde unterschied sich deutlich von der ersten. 
Diese Tiere waren meist gleichgiiltig gegeniiber Menschen, und in neuer oder 
einigermaBen anderer Umgebung schrankten sie ihre Bewegungen aufs auBerste 
ein. Sie waren ruhig, sprangen und liefen wenig und schlichen gebiickt umher. 
Oft veranlaBte sie die geringste Bewegung oder ein fremdes Gerausch, auf den 
Boden zu kauem. Nur langsam gewohnten sie sich an die Umgebung, aber 
waren sie eingewohnt, dann entwickelten sie stabile bedingte Reaktionen. 1m 
Gegensatz zu dem anderen Hundetyp brauchten sie gleichformige Bedingungen. 
Zwischen diesen Extremen gab es den mittleren Typ mit Eigenschaften beider 
Gruppen, nur nicht so ausgesprochen. 

Es wurde versucht, Korperform und Reaktionstypus in Beziehung zuein
ander zu setzen, indem man verschiedenartige Runde bekannter Rerkunft mit 
bestimmten gleichbleibenden Reizen priifte (JAMES, 1934). Nachdem in der oben 
beschriebenen Art (vgl. S. 326) verstarkte Reize regelmaBige und geniigend groBe 
Reaktionen ergeben hatten, wurden die Anfangsreaktionen auf nicht verstarkte 
Reize festgestellt. Auf Grund der Ergebnisse wurden die Hunde in drei bestimmte 
Typen geteilt, die einigermaBen mit PA VLOVS Einteilung iibereinstimmen. Die 
erste Gruppe bestand aus Tieren, die auf die erste, zweite oder dritte Darbietung 
eines nicht verstarkten Reizes mit der Speichelmenge Null reagierten und dann 
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immer die Null-Speichelreizwirkung zeigten, so oft der nicht verstarkte Reiz 
dargeboten wurde. In der zweiten Klasse waren die Tiere, die wie die erste 
Gruppe die Nullreizwirkung auf die ersten Darbietungen des negativen Signals 
zeigten, aber dann spater starken SpeichelfluB auf das negative Signal aufwiesen. 
Erst nach vielen Wiederholungen des nicht verstarkten Signals zeigten sie regel
maBig die Nullreizwirkung. In der dritten Klasse waren die, welche bei der ersten 
und den folgenden Darbietungen deutliche Reizwirkung auf das negative Signal 
zeigten und nie eine stabile Unterscheidung erkennen lieBen, solange das Experi
ment fortgesetzt wurde. 

Der extreme "Bulldoggentyp" unter den Runden gehorte meistens der ersten 
oder zweiten Gruppe an. Am anderen Ende oder in der dritten Klasse stand der 
reine deutsche Schiiferhund oder eine Bassethund-Schiiferhundkreuzung, die 
dem Schiiferhund in jeder Richtung gleicht mit Ausnahme des Fells und der 
Ohrform. Runde der letzteren Gruppe waren hochbeinig und Mager und blieben 
mager, gleichgiiltig, wieviel Nahrung sie erhielten. Ob sich aIle hochbeinigen 
Runde unter ahnlichen Bedingungen verhalten wie diese Runde, ist nicht end
giiltig festgestellt worden. Bassethund und Dachshund fielen in die erste und 
zweite Klasse, Bostonterrier standen der dritten Klasse naher. Die Bulldoggen
Bassethundkreuzung zeigte in der ersten Generation mehr das Verhalten von 
Bassethund-Schaferhund, wahrend in der zweiten Generation, wenn ihr Korper
bau mehr Bulldoggenform bekam, eine groBere Zahl der Abkommlinge der ersten 
oder zweiten Gruppe angehOrte. Bisher sind zu wenige Tiere aufgezogen 
worden, um ein endgiiltiges Urteil zu erlauben, aber es scheint eine Beziehung 
zwischen Korperform und Reaktionsart zu bestehen. 

Die Wirknng der Uberbeansprnchnng. 
"Dberbeanspruchung" nennen wir in dieser Besprechung die Reaktionen 

auf besonders starke und ungewohnliche Reize, schwierige Unterscheidungen, 
Eintonigkeit oder Verzug in der Darbietung des unbedingten Reizes. Obgleich 
die Wirkungen dieser Faktoren offenkundig sind, kann man sie am besten 
deuten, wenn die individuelle Art des Tieres untersucht und seine Lebens
geschichte bekannt ist. 

Ein Beispiel fiir die Wirkungen starker und ungewohnlicher Reize sahen 
wir in der Reaktion von Runden auf eine Flut in Petrograd (PAVLOV, 1927, 
S.313). Die Tierkafige, die etwa eine Viertelmeile vom Laboratorium entfernt 
waren, wurden von Wasser iiberflutet. Wahrend des schrecklichen Sturmes, 
mitten im Rauschen des steigenden Wassers und dem Larm fallender und 
brechender Baume, wurden die Tiere aus den Kafigen fortgeschafft, indem man 
sie in kleinen Gruppen zum Laboratorium schwimmen lieB, wo sie aHe durch
einander zusammengepfercht wurden. Nach dieser Erfahrung zeigten einige 
Runde, nachdem sie spater wieder in die Kafige gebracht worden waren, keine 
Storung in ihren bedingten Reizwirkungen, aber andere von dem Typ, der gleich
formige Bedingungen braucht (oben als Typ 2 beschrieben), erlitten starke 
Storung, die lange anhielt .. Die Reize, denen gegeniiber diese Runde indifferent 
gewesen waren, d. h. die allgemeine Umgebung im Laboratorium und auch 
starke Rorreize, hatten aIle die Wirkungen negativ bedingter Reize, d. h. die 
positiv bedingten Reize brachten den umgekehrten Effekt hervor. Ein Beispiel: 
vor der Flut war ein Tier fahig, Reizwirkungen von betrachtlicher GroBe und 
Konstanz zu entfalten. Nach der Flut bewirkten die kleinsten Reize storende 
Reizwirkungen,. denen unmittelbar Unbeweglichkeit, N~hrungsverweigerung und 
sogar Schlaf folgte. Nur unter zwei Bedingungen ergaben sich wieder bedingte 
Reizwirkungen: 1. wenn der bedingte Reiz 1 oder 2 Sekunden nach seinem Beginn 
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zuerst durch Futter verstarkt wurde, oder 2. wenn die Experimente mit dem 
Tier auf dem FuBboden ausgefiihrt wurden, mit dem Experirnentator in ein und 
demselben Raum. 1m letzteren Fall blieb das Tier ganz nah beirn Experimen. 
tator, und bedingte Reizwirkungen fingen an wiederzukommen, aber ein Auf
schub von nur 5 Sekunden lieB das Tier wieder in Schlaf fallen. 

Die folgenden Versuche (GANTT und WOLFF, zitiert bei GANTT, 1936, S. 1015) 
zeigen die Reaktionen von drei verschiedenen Runden auf das gleiche Erlebnis. 
Durch die gewohnte tagliche Priifung jedes der drei Runde auf schwellen
erhOhende und -vermindemde Reize in Verbindung mit anderen Experi
menten war die individuelle Aufnahmefahigkeit jedes Tieres wohibekannt. 

Da ereignete sich ein Zwischenfall, der eine scharfe Abweichung yom 
Gewohnten brachte und betrachtlichen EinfIuB auf das Benehmen der Runde 
hatte. Samstag Mittag nach dem gewohnten Morgenversuch wurden die Tiere 
in ihre Kafige eingeschiossen. Weil ein SchioB schadhaft war, stieBen die Runde 
kurz darauf die Till auf und entliefen. Auf seinem gewohnten Rundgang fand 
spater der Wachter die Tiere in verschiedenen Stockwerken des Gebaudes in 
stark erregtem Zustand herumIaufen, sie bellten, zankten sich und gehorchten 
nicht. Durch strenge MaBnahmen wurden die Tiere schlieBlich zur Ruhe gebracht 
und wieder eingesperrt. Am Montag wurden die Tiere wie gewohnlich zur 
schallsicheren Kammer gebracht, und ihre bedingten Reizwirkungen wurden 
gepriift. 

Der erste Rund, ein weiblicher Bastard, war ein hochbeiniges, iiberbewegliches, 
streitbares aber sonst freundliches Tier, das leicht Reizwirkungen auf positiv 
bedingte Reize entwickelte und aufrecht hielt, aber auch die deutliche Fahigkeit 
besaB, Reizwirkungen auf negative Reize stabil zu haIten. Nach dem Ausbrechen 
fanden wir die Reizwirkungen auf verstarkte Reize prompt und stark, wahrend 
die Reizwirkungen auf die nicht verstarkten Reize geandert waren, so daB aIle 
Reize Speichel hervorbrachten. Die Unterscheidungsfahigkeit kehrte erst einige 
Tage spater zuriick. 

Der zweite Rund war ein auBerst furchtsamer, scheuer, "feiger", mannlicher 
Bastard, im auBeren einem schottischen Schaferhund ahnlich. Er lieB sich nie 
in einen Streit ein und kauerte in der Ecke, wenn ein Fremder den Stall betrat. 
Nur nach langer Aufmunterung und vielem Zureden konnte man ihn dahin 
bringen, daB er ohne viel Winsein allein in der schallsicheren Kammer blieb. 
Dieser Rund hatte vor dem Ausbrechen mit Schwierigkeit und nach vielen Ver
suchen nur schwach positive Reizwirkungen auf .positiv bedingte Reize, aber 
prompt stabile negativ bedingte Reaktionen entwickelt. Nach dem Ausbrechen 
blieben die positiven Reaktionen fast fort. Die Reaktion auf fast jeden Reiz 
war dieselbe, namlich eine Null-Speichelreizwirkung mit Kauem und Sich
verkriechen. Das Ereignis hatte die Wirkung, zeitweilig die Arbeit mehrerer 
Monate vollig auszuloschen. 

Der dritte Rund war ein mannlicher Bulldoggterrier, ein sehr stolzer Geselle, 
der den Rundezwinger beherrschte. Er hatte vor dem Ausbrechen prompt 
Reizwirkungen auf verstarkte und nicht verstarkte Reize entwickelt, und nach
dem er sie angenommen hatte, wurden sie beide mit bemerkenswerter Stabilitat 
aufrecht erhalten. Das Ausbrechen hatte keine Wirkung auf die spateren Reiz
wirkungen bei diesem Tiere. 

Die Wirkungen au Berst starker Reize wurden in folgenden Experimenten 
dargetan (PAVLOV, 1927, S. 289). Bedingte Speichelreizwirkungen auf elektrische 
Rautschlage wurden von einem Rund angenommen. Der Schlag, der zuerst 
nur leicht war, wurde an gleicher Stelle angewandt. Spater wurde der Schlag 
allmahlich verstarkt, bis er betrachtliche Starke hatte. Seine Anwendung vet
fehIte nie, eine konstante reichliche Speichelreizwirkung zu geben. Dann wurde 
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eImge seltene Male der elektrische Reiz an einer anderen Stelle angebracht 
als an der, von der aus die Reaktion urspriinglich entwickelt worden war. Zuerst 
rief der Schlag an verschiedenen neuen Stellen gute bedingte Futterreizwirkungen 
hervor. Aber plOtzlich wurde eine Grenze erreicht, als noch eine weitere Reiz
stelle hinzugefiigt wurde. Die Futterreaktion verschwand prompt, und an ihre 
Stelle traten heftige Abwehrreaktionen. Sogar ein ganz schwacher Strom, der 
nur an irgendeiner der vorher gereizten Stellen angewandt wurde, bewirkte 
die Abwehrreaktion. Es war unmoglich, mit den Experimenten fortzufahren, 
und erst nach Verlauf von 3 Monaten lieB einer der Runde den Versuch eines 
neuen bedingten Reizes zu; bei den anderen Runden war ein noch langerer 
Zeitraum notig. 

Die Wirkungen einer schwierigen Unterscheidung sehen wir in den folgenden 
Versuchen (SCHENGER-KItESTOVNIKOVA, PAVLOV 1927, S.290). Die Projektion 
eines hellen Kreises auf die Wand vor dem Rund wurde wiederholt von Fiitterung 
begleitet. Nachdem die Reizwirkung aufgebaut war, wurde eine Unterscheidung 
erlangt zwischen dem Kreis und einer Ellipse mit dem Verhaltnis des halben 
Durchmessers 2: 1 bei gleicher Relligkeit und gleicher GroBe. Dann wurde 
allmahlich die Form der Ellipse geandert, indem man sie einem Kreis annaherte, 
wobei das Verhaltnis des Ralbmessers 3: 2, 4: 3 usw. wurde. Keines der letzteren 
Bilder wurde verstarkt. Die Unterscheidung ging glatt weiter, bis eine Ellipse 
mit dem Verhaltnis9 : 8 erreicht war. Eine nicht stabile Speichelreizwirkung ent
stand, die 3 Wochen dauernde Arbeit nicht verbesserte. SchlieBlich verschwand 
sie ganz, und zur selben Zeit winselte der bisher ruhige Rund auf dem Stand, 
wedelte, biB nach dem Apparat und zerrte ihn sich yom Fell. Als man ihn in 
die auBere Kammer nahm, belIte er heftig. Selbst grobere Unterscheidungen, 
wie das einfachste 2: I-Verhaltnis, waren zerstort. Einige Zeit spater wurde 
diese ganze Reihe wiederholt und mit Erfolg unterschieden, aber als die 9: 8-
Ellipse erreicht war, reagierte das Tier wieder in der oben beschriebenen Weise. 

Ein ahnliches Unterscheidungsexperiment wurde zwischen zwei Tonen versucht 
(LOUCKS, zit. bei GANTT, 1936, S. 1010). Zu Anfang wurde nur ein Ton gegeben, 
und er wurde immer mehr verstarkt. Dann wurde ein neuer Ton eingefiihrt, 
der nicht verstarkt wurde. Nach einer Reihe von Wiederholungen unterschieden 
die Runde den zweiten Ton yom ersten. Dann wurde die Rohe des zweiten 
Tones der des ersten etwas angenahert. AlIe drei Tiere unterschieden zuerst leicht, 
aber schlieBlich wurde ein Punkt erreicht, wo die Rohe der Tone so nahe zu
sammen lag, daB die Unterscheidung unmoglich wurde. Ais die Tone nahezu die 
gleiche Rohe erreicht hatten, wurden die Tiere unruhig und bellten gelegentlich. 
Einer der Runde fraB unter keinen Umstanden mehr, nicht einmal nach dem 
positiven Reiz. Weiter reagierte er auf alIe bedingten Reize in fast derselben Weise, 
sogar auf neutrale Reize, die nicht mit der urspriinglichen Unterscheidung ver
bunden gewesen waren, d. h. Licht und Taktilreize. Tatsachlich winselte und 
bellte er bei jeder neuen Reizform, biB nach dem Apparat, trat von einem FuB 
auf den anderen, schnaufte stark, sah nach der Tiir und versuchte fortzu
kommen. Ein Tier wolIte trotz vielen Zuredens nicht in die Kammer laufen und 
auf den Tisch springen wie friiher; oft muBte man es trotz seines Widerstandes 
zum Tisch ziehen. Nachdem es 2 Jahre diesen Versuchsverhaltnissen fern ge
blieben war, war es noch immer unmoglich, das Tier zu Versuchen zu gebrauchen. 

Fiir die Wirkung schwieriger Unterscheidungen bieten Experimente an 
Schafen weitere Beispiele (ANDERSON und LIDDELL, 1935). Eine bedingte 
motorische Reizwirkung auf ein Metronom mit 120 Schlagen pro Minute wurde 
entwickelt und im Gegensatz dazu eine nicht verstarkte bedingte Reizwirkung 
auf ein Metronom mit 50 Schlagen pro Minute. Der unbedingte Reiz war ein 
elektrischer Schlag. Die Tiere waren imstande, diese Unterscheidungen zu machen. 

22* 
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aber augenscheinlich mit einiger Schwierigkeit. Diese Reize wurden abwechselnd 
wiederholt, und nach einigen Tagen der Reizwiederholung waren die Tiere 
ruhelos und iiberbeweglich und zeigten bei der weiteren Darbietung sowohl 
positiv wie negativ bedingter Reize lebhafte Abwehrreaktionen. Tatsachlich war 
die Reaktion auf die negativen noch lebhafter als auf die positiven Reize. Nicht 
nur waren die Bewegungen starker, sondern auch die Art der Bewegungen war 
anders. Bei dem positiv bedingten Reiz erfolgte eine isolierte Bewegung des 
Beines. Jetzt aber strebte das Tier yom Tisch herunterzukommen. AuBerdem 
bewegte sich wahrend aller Ruhepausen zwischen den Reizen das gereizte Bein 
von selbst. Das Tier wurde 1 Jahr lang von den Versuchen zuriickgezogen. 
Nachdem es wieder mehrere Wochen dem verstarkten Ticken 120 und dem 
nicht verstarkten Tieken 50 ausgesetzt worden war, erschienen wieder manche 
von den oben beschriebenen Nebenbewegungen. 5 Jahre spater war das Tier noch 
nicht fahig, dieser Lage zu begegnen, ohne dieselben Reaktionen zu zeigen. Diese 
Reaktionen waren augenscheinlich nicht nur Wirkungen davon, daB man das Tier 
bis zur Grenze seiner Unterscheidungsfahigkeiten gebracht hatte, sondern auch 
davon, daB man es gezwungen hatte, die Unterscheidungen zu oft zu machen. 

Bei einem anderen Tier wurde ein Ton von 900 Schwingungen, der nie mit 
einem Schlag verbunden war, verglichen mit einem Ton von 435 Schwingungen, 
dem ein Schlag folgte. Das Tier konnte die beiden Tone nicht unterscheiden. 
Es wurde ruhelos und war schwer zu handhaben wie die oben beschriebenen 
Tiere, auBerdem bestand ein leichtes Zittern der Beine in den 7 Minuten-Inter
vallen zwischen den Versuchen. 

Schafe, die willig zum Laboratorium gegangen waren, ehe man ihnen die 
Unterscheidungsarbeit auferlegt hatte, leisteten jetzt starken Widerstand. 1m 
Versuchsraum blieben sie unbeweglich, bis der Experimentator den Raum verlieB, 
urn den Versuch zu beginnen; dann fing das Tier an, das Vorderbein wiederholt 
zu heben, das Bein, das wahrend der Versuche zur Einiibung den elektrischen 
Schlag erhalten hatte. Diese Bewegungen, die an das Zappeln eines Kindes 
oder eines ungeduldigen Erwachsenen erinnerten, die stillsitzen miissen, wuchsen 
an Haufigkeit und GroBe, in dem MaBe als die Zeit fiir den nachsten bedingten 
Reiz sich naherte. Der elektrische Schlag schien die Spannung zu losen, die 
seit dem letzten Reiz gewachsen war, und nach dem Schlag wurde das Tier 
ruhiger. Von Zeit zu Zeit sprangen die Schafe plOtzlich hoch wie als Antwort 
auf einen plotzlichen starken Larm. Urn diesen Zustand zu erleichtern, war es 
notig, das Tier yom Laboratorium fernzuhalten, oft fiir mehr als 1 Jahr. 

Es ist interessant, daB die oben beschriebene Reaktion nicht eintrat, wenn 
man das Schaf ein verwickeltes Problem losen lieB. So wurde z. B. ein ver
wickeltes Problem, das kein Schaf je meistern konnte, erdacht, wie folgt: Da 
war ein Labyrinth von drei Gangen, wobei der auBere Gang zu einer Sackgasse 
gemacht werden konnte, so daB ein Schaf, das man von der Ausgangshiirde 
10slieB, zur Herde gehen und sich Futter beschaffen konnte, wenn es beim ersten 
Versuch durch den Mittelgang ging und sich rechts wendete (nach links fiihrte 
in die Sackgasse). Beim nachsten Versuch wandte das Schaf sich zur linken, 
urn die Sackgasse zu vermeiden, deren Lage bei jedem Versuch umgeandert 
wurde. Das Problem bestand also darin, zu lernen, sich rechts zu wenden, dann 
links, dann rechts und schlieBlich links in vier aufeinanderfolgenden Versuchen. 

In dieser Lage befahigte schlieBlich Zufallsentdeckung das Tier, eine Be
lohnung zu erhalten oder Strafe zu vermeiden. Auch lieB die Freiheit der 
Ortsbewegung die Schafe eher yom Problem fortlaufen, als es lOsen. Wahrend 
der verwickelten Experimente wurde besonders bei den jiingeren Tieren die 
Erforschung des Ratsels zeitweilig durch Rupfen an Grasbiischeln oder Schniiffeln 
in welkem Laub unterbrochen. So wurde jede Spannung, die als Ergebnis der 
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schwierigen Unterscheidungsarbeit entstand, leicht durch die besondere Orts
bewegung gelockert. Welch ein Gegensatz in dieser Vertagung eines schwierigen 
Problems und dem Benehmen der Schafe beim Versuch, sich den wechselnden 
Paaren bedingter Reize anzupassen! Bei dem Aufbau bedingter Reaktionen wurde 
zunachst jede spontane Beweglichkeit unterdriickt, d. h. das Tier wurde dazu 
erzogen, ruhig auf dem Tisch zu stehen und nur auf einen sorgfaltig kontrollierten 
Reiz zu reagieren. Nach der Tatigkeit bei der Reizwirkung auf einen bedingten 
Reiz fiel es wieder in einen Zustand wachsamer Untatigkeit zuriick. So blieb 
dem Tier wenig Gelegenheit, sich durch Bewegung von der Spannung frei zu 
machen, die die Folge schwieriger Unterscheidungsarbeit war. 

Kurz gesagt, spontane neuromuskulare Tatigkeit brachte Losung der 
Spannung in den verwickelten Lagen, an die die richtige Anpassung schwierig 
war, aber gegeniiber schwieriger Unterscheidungsarbeit im bedingten Reiz
wirkungslaboratorium konnte das Tier sich nicht von den Spannungen be
freien, weil keine Gelegenheit zu ausweichenden oder zusatzlichen Bewegungen 
gegeben war. 

Als Folge von Eintonigkeit beobachtete man ernste Funktionsstorungen 
in folgendem Experiment (GANTT, 1927): Ein Hund wurde an ein Metronom 
mit 120 Schlagen gewohnt, das immer durch Futter verstarkt wurde. Die 
Reizwirkung wurde nach 30 Versuchen stabil. Dann wurde eine Pfeife, auch 
verstarkt, als bedingter Reiz gebraucht, und spater wurde ein Taktilreiz ein
gefiihrt, auch mit Futter verstarkt. Der taktile Reiz schien jedoch Schwierig
keiten zu machen, denn es bedurfte einer langen Zeit, ehe seine Anwendung 
bedingte Speichelreizwirkung ergab. Um die Reizwirkung auf den Taktilreiz 
zu starken (wie man annahm), wurde er haufiger als die anderen angewandt. 
Nach einer Woche mit vielen Wiederholungen anderte sich das Verhalten des 
Tieres. Anstatt die GroBe der bedingten Reizwirkung zu erhOhen, ergab die 
fortwahrende Wiederholung tatsachlich eine Abnahme. Wenn der Taktilreiz 
gebraucht wurde, wurde der Hund gleichgiiltig, schlafrig, produzierte keinen 
Speichel, und oft wollte er nicht fressen, wenn nicht der Operateur ihn mit der 
Hand fiitterte. Nach mehrmonatlicher Arbeit mit dem Tier muBte es ganz 
verworfen werden. 

Da wo ein regelmaBiges Zeitintervall zwischen dem Beginn des bedingten 
Reizes und dem Beginn des verstarkenden Reizes besteht, erzeugt der bedingte 
Reiz keine Reizwirkung wahrend der ersten Periode seiner isolierten Wirkung. 
Wahrend des folgenden Zeitabschnittes oder gerade vor der Darbietung des 
nichtbedingten Reizes beginnt die bedingte Reaktion und wachst schrittweise 
an GroBe, je mehr der Augenblick der Verstarkung herannaht. Das Zeitintervall 
zwischen bedingten und unbedingten Reizen ist von Wichtigkeit. Einige Tiere 
ertragen einen langen Aufschub gut, andere weniger gut, und einige werden 
schon durch einen kurzen Aufs"hub gestort (PAVLOV, 1927, S. 90 u. 106). 

In dem folgenden Experiment sieht man die Wirkungen des langeren Auf
schubs an zwei deutlich verschiedenen Hundetypen. Verzogerte Reizwirkungen 
wurden gradweise aufgebaut, indem man die Dauer der isolierten Wirkung 
des bedingten Reizes um 5 Sekunden taglich verlangerte, angefangen mit einer 
urspriinglichen Spanne von 5 Sekunden. SchlieBlich erhielt man stark ver
zogerte Speichelreizwirkungen bei Intervallen von 3 Minuten zwischen bedingten 
und unbedingten Reizen. Der wenig bewegliche Typ meisterte das leicht, 
indem er lange Verzogerung ohne jede Funktionsstorung entwickelte. Dagegen 
wurde der lebhafte Hundetyp sehr gestort. Sobald die Spanne 2 Minuten 
erreichte, bot das Tier ein Bild allgemeiner 1Jberbeweglichkeit dar, und bei 
3 Minuten wurde es auBerst unruhig', bewegte aIle seine Korperteile wie wild, 
heulte, biB und winselte ohne UnterlaB. Sein Speichel floB dauernd, so daB 
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aUe Spuren der Aufschubreaktion verschwanden. So·hatte das Hinausschieben 
sehr verschiedene Wirkung bei den zwei Tiertypen. Was ein Dilemma fiir den 
einenHund war, wurde yom andern leicht ertragen (PETROVA beiPAvLoV S. 293). 

Eine bedingte motorische Reaktion auf ein Metronom mit 60 Schlagen 
pro Minute wurde bei Schafen aufgebaut (ANDERSON und LIDDEL, 1935). 
Ein elektrischer Schlag aufs Vorderbein wurde als unbedingter Reiz benutzt. 
Zuerst war das IntervaU zwischen bedingtem und unbedingtem Reiz 5 Sekunden. 
Das Bein wurde genau vor dem 5. Ticken weggezogen. Dann wurde das Intervall 
in Stufen von 5 Sekunden auf 10, von 10 auf 15 usw. verlangert. Das Tier paBte 
sich leicht jeder neuen Verlangerung an, bis 30 Sekunden die beiden Reize 
trennten. Das Schaf paBte sich augenscheinlich zunachst auch diesem neuen 
Zeitintervall an, aber nach 10 tagigem Training unter diesen Bedingungen 
wechselte sein Benehmen. Es fing an, sein Bein zwischen den Versuchen fast 
fortwahrend zu bewegen. Am 11. Tag, an dem die 28. Darbietung des ,,30 Se
kunden"-Versuchs stattfand, verschwand jede Spur von Aufschub, und das 
Tier zog sein Bein bei jedem Schlag des Metronoms zuriick. AuBerdem war 
es zwischen den Versuchen dauernd ruhelos. 

Wirkuug von Chemikalien. 
Um die Wirkung von Koffein und von Sedativen auf die hOchsten in

tegrierten Funktionen festzustellen, wurde ihre Wirkung auf der Grundlage 
wohlbekannter und stabiler bedingter Reaktionen analysiert (WOLFF und 
GANTT, 1935). (Vgl. Tabelle 3.) 

Zunachst wurde die Wirkung wiederholter Beobachtung festgestellt, d. h. 
von flinf- bis siebenmaligem Aufenthalte in der Kammer innerhalb 24 Stunden. 
Wie in Tabelle 4 gezeigt wird, war die Speichelproduktion immer im Bereich 

Tabelle 4. Die Wirkungen wiederholter Bestimmungen in kurzen und un
regelma13igen Intervallen. (Speichelproduktion in Kubikmillimetern.) 

Kontrolle, Durchschnitt Experiment 26. Juni 
cmm (vgl. Tabelle 3) Zeit Allgemeine 

I I I 2·05 p. m.1 8·18 p. m. I 9·41 p. m. 
Reaktion 

Reiz Min. Mittel Max. 1l·12p.m. 

Bl + 180 222 290 182 273 222 271 ++ M14O_ 0 9 15 0(1) 0 0 o (?) S 
Bu - 180 231 290 287 255 196 204 ++ 
M60 + 130 189 250 209 209 193 169 ++ L60 + 100 151 220 164 127 ? lI8 + MUo_ 0 II 15 o (?) o (?) 0 o (?) S 
Bl + 140 200 240 238 191 184 173 ++ 

des Durchschnitts, wenn auch gegen Ende ei~ leichte Abnahme bestand. Es 
ist deshalb anzunehmen, daB die Anderungen in den Reizwirkungen, wie sie 
nach Verabreichung der Medikamente beobachtet wurden, nicht mit den be
sonderen Umstanden des Versuchs zusammenhingen. 

Nach Koffeindarreichung (0,016 g Ooff. natrio-benzoicum per Kilo) wurde 
die Schwelle niedriger (Tabelle 5). Unterscheidung war geringer wahrend der 
Zeit kurz nach der Einspritzung und augenscheinlich, ehe viel Wechsel in den 
Reizwirkungen auf die verstarkten Reize eintrat. Ferner kann die Schlaf
losigkeit des Hundes bei einem Reiz, der gewohnlich Schlaf bewirkte, als Beweis 
dafiir genommen werden, daB die nicht verstarkten Reize verhindert wurden, 
einen so ausgebreiteten Effekt auf das Benehmen des Tieres auszuiiben, wie das ge
wohnlich beim Metronom 140 der Fall war (vgl. S. 333). Doch war das allgemeine 
Anwachsender Reizwirkungen auf die verstarkten Reize, motorische und Speichel-
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reize, ausgesprochen und schien hinsichtlich des Zeitpunktes des Beginns und des 
Grades dem Anwachsen gleichzukommen, das Koffein auf die Reaktion nicht ver
starkter Reize a usii bte. 

Gelegentlich wurde 
die Reaktion auf den 
nicht verstarkten Reiz 
sehr vergroBert, und 
die auf den verstark
tenReiz nahm ta tsach
lich a b. Das kann nich t 
als Beweis gelten da
fiir, daBKoffeinhaupt
sachlich auf die Reak
tion auf nicht ver
starkte Reize wirkt. 
Auf eine mogliche Er
klarung fiir diese un
gewohnliche Reaktion 
ist oben hingewiesen 
worden; sie ist wie 
folgt: Innerhalb ge
wisser Grenzen steht 
die Reizwirkung eines 
Reizes in direkter 
Proportion zu seiner 
Intensitat. Werden 
diese Grenzen iiber
schritten, nimmt die 
Reaktion abo Die Wir
kung von Reizen von 
ungewohnlicher Star
ke, wie lauter Larm und 
Lichtblitze, braucht 
nicht nur Verminde
rung der Reizwirkung 
dieses Reizes zu sein, 
sondern sie kann auch 
die Reaktion auf aIle 
folgenden Reize zer
storen (PAVLOV, 1927, 
S.45). Wenn daher 
durch Koffein die 
SchweIle so niedrig 
wird, daB die erste 
Glocke die Wirkung 
eines iiberlauten Rei
zes hat, kann die 
Speichelreizwirkung 

vermindert werden 
stattvermehrt.Mitdie-

Tabelle 5. 
Beobachtungen iiber die Wirkung von Coffeinum 
na trio -benzoicum. Kon troll- Speiche Iprod uktion. 

Kontrolle Minimum Durch- I Maximum I 25. April Reaktion schnitt 

I 
Bl + 180 222 

I 
290 218 ++ 

M140_ 0 (0) 15 0 8 
Bu + 180 231 

i 
290 246 ++ 

M60 + 130 189 I 250 233 ++ 
Lso + 100 151 i 220 187 + 
M140_ 

I 0 11 (0) 15 0 8 
Bl + 

I 140 200 I 240 233 ++ 

April 29, 2·20 p. m. Coffeinum natrio-benzoicum, 0,4 g 
intI'amuskulaI'. 

Zeit 

2·28 Bl + 
2·33 M140_ 

2·38 Bu + 
2·43 M60 + 
2·48 L60 + 
2·53 M140_ 

2·58 Bl + 

3·40 Bl -+-
3·45 M140"':'" 

3·50 Bu + 
3·55 M60 + 
4·00 L60 + 
4·05 M140 + 
4·10 Bl --

8·10 Bl + 
8·15 M140 __ 

8·20 Bu + 
8·25 M60 + 
830 L60 + 
8·35 M140_ 

8·40 Bl + 

20 Stunden spateI'. 
4·05 Bl + 
4.14 M140_ 

4·19 Bu + 
4.24 M60 + 
4.29 L60 + 
4.34 M140_ 

4.39 Bl + 
4.44 M140_ 

Latenzperiode 
in Sekunden 

------
sekr. 

2 
-

2 
1 

-

-

1 

1 
-

1 
2 
1 

-

I 

2 
-

1 
2 
2 

-

2 

2 

3 
3 
4 

2 

I 

I 
I 

i 
I 

I 

I 
I 
I 

! 

motor. 

3 
-

3 
2 

-

-

2 

2 
-

2 
3 

-

-

2 

4 
-
2+ 
9 

-
-

4 

3 

4 
4 

3 

Speichel-
produktion 

(Fehler 
15cmm) 

227 
27 

196 
256 

? 
73 

246 

387 
20 

322 
258 
273 

9 
265 

209 
16 

364 
282 
218 

51 
227 

255 
o 

273 
186 
127 
20 

206 
o 

Allgemeine 
Reaktion 

++ 
++ 
++ 

+++ 

+++ 
+++ 

++++ 
++ 

+++ 
+++ 
+++ 

± 
++ 

++ 
±S 

++++ 
+++ 
+++ 
+++ 
++ 

++ 
S 
+ 
+ 
+ 

±S 
++ 

S 

ser Ausnahme wurde keine Abnahme der bedingten Reizwirkung wahrend der 
Zeit der Koffeinwirkung beobachtet. Diese Beobachtungen stimmen im wesent
lichen mit den von NIKIFOROVSKI iiberein (vgl. PAVLOV, 1927, S. 127). 
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Die Ko£feinwirkung wurde weiter im Lauf langer Versuche demonstriert, 
in denen die Tiere Unterschiede in der GroBe erworbener Reizwirkungen nicht 
aufrecht halten konnten, Unterschiede, wie sie Reizen verschiedener Starke 
entsprachen. Wurden die Reizwirkungen kleiner oder einander gleich und das 
Tier apathisch, so hob die Darreichung von Ko£fein die Apathie prompt auf, 
und die Reaktionen kehrten zur gewohnlichen und relativen GroBe zuriick 
(PAVLOV, 1928, S. 356). 

Die Koffeinwirkung auf die Latenzperiode oder Reaktionszeit, d. h. die 
Zeit zwischen der Darbietung des Reizes und der Reaktion fUr die Speichel
sekretion und fiir die Bewegung nach dem Futterkasten hin, ist aus Tabelle 6 
(S.347) zu ersehen. Die Latenzzeit wurde gewohnlich verkiirzt. Das war deutlicher 
wahrend der ersten 2 Stunden nach der Koffeindarreichung und weniger deutlich 
6 Stunden spater. Man sieht in Tabelle 6, daB in etwa 80% der Beobachtungen 
die Latenzperiode der Sekretion als Reaktion auf die gewohnlichen Reize nach 
Koffeindarreichung 2 Sekunden oder weniger betrug. Das unterschied sich 
von der Latenzperiode in der Kontrollreihe. Die Wirkung war besonders deutlich 
im Fall der Reize, die im allgemeinen eine kiirzere Latenz hatten (Blitzlicht), 
und fiel mehr ins Auge bei der Sekretionslatenz als bei der motorischen 
Reaktion. 

Mit Hilfe des Aktionsstromes von Elektroden in der Speicheldriise war es moglich, den 
Beginn der Sekretion genauer zu bestimmen (WOLINSKI, 1935). Wenn z. B. die Latenz
periode der sekretorischen Funktion als Reaktion auf den starken Reiz einer lautenden 
Glocke, gemessen an der Speichelmenge, 1-1,5 Sek. war, wechselte die Latenzperiode der 
Reizung der Speicheldruse gemessen durch den Aktionsstrom von 0,04 zu 0,08 Sek. Die 
Latenzperiode bei schwachen Reizen wie maBig helIes Licht, war am Aktionsstrom der 
Druse gemessen langer, i. e. 0,1-0,2 Sek. aber unter diesen Umstanden war auch die Latenz
periode gemessen an der Speichelproduktion 3-5 Sek. 

Kurz, die Koffeinwirkung auf die hochsten integrierten Funktionen war ganz 
allgemein. Die Schwellen bei verstarkten und nicht verstarkten bedingten Reizen 
wurden in annahernd gleichem Grade niedriger. Koffein hatte eine prompte 
Wirkung auf die Reizwirkung negativ bedingter Reize: es beschrankte deren 
EinfluB, da das gewohnte Nachlassen in der allgemeinen Beweglichkeit mit 
oder ohne Schlaf nicht eintrat. AuBerdem erhOhte es den EinfluB positiv 
bedingter Reize, indem es di.e Schwelle der hochsten integrierten Funktionen 
niedriger machte, es machte die Wirkung positiv bedingter Reize deutlicher 
und den Ef£ekt negativ bedingter Reize geringer. 

Die Wirkung von Sedativa in groBen und kleinen Mengen wurde ebenfalls ana
lysiert (WOLFF und GANTT, 1935). Die Wirkung groBerer Dosen von Natrium
isoamyl-athyl-barbiturat, 30 mg per Kilo, konnte in 4 Phasen geteilt werden: 
1. Die kurze Phase des anfanglichen Anwachsens der bedingten Reizwirkungen; 
2. die lange Phase der Narkose; 3. die Phase der Erholung von der Narkose und 
4. die Phase des postnarkotischen oder sekundaren Anwachsens der bedingten 
Reaktionen (Abb. 2). Nicht aIle Phasen waren immer vorhanden. Die 1. Phase 
war sehr kurz, vielleicht infolge der schnellen Absorption yom Peritoneum. 
Die .!nderung in der Speichelreizwirkung wurde leicht iibersehen, wenn 
nicht Messungen derselben innerhalb weniger Minuten nach der Einspritzung 
gemacht wurden. Die letzte Phase hing moglicherweise !nit der Dauer der 
Betaubungsphase zusammen. Sie war in den Versuchen, in denen die Be
taubungsphase kurz war, nicht vorhanden, wohl aber, wenn diese letztere 
lang war. 

Die GroBe der Dose schien sowohl den Grad des Wechsels der Reizwirkung 
zu bestimmen wie auch die Dauer dieses Wechsels. Wahrscheinlich ist auch 
die Absorptionsschnelligkeit des Medikaments von Bedeutung. 

Das anfangliche Wachsen der Reizwirkungen war nicht auf die Speichel-
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reizwirkungen beschrankt. Die allgemeine motorische O"berbewegIichkeit 
war aus dem Benehmen des Hundes deutIich zu ersehen 1. 

Der Aruangsphase folgte eine zweite, in der die Schwelle so erheblich h6her 
war, daB selbst die starksten bedingten Reize keinen Effekt hatten, obgleich die 
unbedingten Reize noch fUr eine kurze Zeit Speichelreizwirkung hatten. Es ist von 
Interesse, daB die Orientierungsbewegungen noch in verminderter Weise vorhan

'IZO 
cmm 

den waren, nachdem bedingte 
und unbedingte Reaktionen 
verschwunden waren. Am Ende 
verschieden langer Zeiten 
kehrten die Funktionen in 
umgekehrter Reiheruolge zu- "" 
riick, namlich zuerst die un- ~ 
bedingten Reaktionen, dann ~ 
die starksten bedingten Re
aktionen und zuletzt die 
schwachsten bedingten Re

360 
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aktionen. 
J edoch war die Art der 

Verminderung oder des Ver
lustesder bedingten Reaktionen 
nicht konstant. 

Ahnliche Wirkungen sind 
seitens der Narkotika Urethan 
und Chloralhydrat beschrieben 
(LEBEDINSKY, vgl. PAVLOV, 
1927, S. 278; FEDERow, 1935). 
1m allgemeinen wurde eine all
mahIiche Abschwachung aller 
bedingten Reizwirkungen beob
achtet, wobei die schwachen be
dingten Reize vor den starken 

j ~Ih. 
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Zeit 
Abb.2.ZusammengesetztegraphischeDarstellungeinerReihe 
von Experimenten iiber die Wirkung von Natrium-iso-amyl
athyl-barbiturat auf die bedingte Reaktion auf Lauten einer 
Glocke. Das Medikament wurde in 10% wasseriger Liisung 
eingespritzt (Zeitangabe durch den Pfeil). Nach del' Ein
spritzung war der Hund einige Minuten lang iiberbeweglich 
undzeigj;e eine starkeSpeichel-Reizwirkung auf die bedingten 
Reize. Dann wurde er mehr entspannt und schlMdg, schlie! 
einundzeigtefiiretwafiinfStundenkeinemerklicheSpeichel
reizwirkung anf irgendeinen der Reize. Nach Verlauf von 
10 Stunden konnte das Tier aus dem Stupor geweckt werden, 
und es wurde wieder iiberbeweglich, wobei es eine zweite 
Periode starker Reaktionen durchmachte. Der iiberbeweg
liche Zustand hielt mehrere Stunden an. Etwa 10 Stunden, 
nachdem der Hund aus der Lethargie geweckt worden war, 
war die Speicheireizwirkung in ihrer Menge immer noch 
griiJ3er als das Maximum der Reaktion, wie sie wahrend del' 

Kontrollperiode beobachtet worden war. 

unwirksam wurden. Doch ist diese Reiheruolge wechselnd. Die verschiedenen, 
oben beschriebenen Variationen k6nnen leicht ineinander iibergehen, namlich 
1. in die, bei denen schwache und starke Reize gleiche Reizwirkungen haben: 
2. in die, bei denen schwache Reize groBere Reizwirkung haben als starke; 
3. in die, bei denen nicht verstarkte Reize groBere Reizwirkung haben als ver
starkte; und schlieBlich 4. in die, bei denen kein Reiz Reizwirkung hat. Die 
Reihenfolge ist wechselnd, und keine Abweichung kann als spezifische Reaktion 
auf ein bestimmtes Narkoticum betrachtet werden (PAVLOV, 1927, S. 280). 

Die Reaktionszeit fiir sekretorische und motorische Reizwirkungen war 
kiirzer wahrend der aruanglichen Erregungsperiode, aber nach dem Beginn 
der Betaubungssphase war die Latenz verlangert. Ais die postnarkotische Periode 
des sekundaren Anwachsens der Reizwirkungen begann, wurde die Latenz 
kiirzer. In den Experimenten, in denen kein solch sekundares Anwachsen 
auftrat, kehrte die Reaktionszeit allmahlich zum gewohnten Niveau zuriick 
(WOLFF und GANTT, 1935). 

Es ist allgemein anerkannt, daB nach der Verabfolgung eines Narkoticums 
zunachst eine von Fall zu Fall verschieden lange Phase vermehrter Beweglichkeit 

11m Lauf der Betaubung von mehreren hundert Katzen zu Versuchszwecken beobachtete 
der Autor, daB nach intraperitonealer Injektion von Natrium-iso-amyl-atylbarbiturat in 
Dosen von 8-9 ccm der I %igen Losung per KiIogramm Korpergewicht in der Mehrzahl der 
FaIle das Tier zunachst umherrannte, wenn man es loslieB, gegen HinderIDsse stieB, stol
perte, fiel und schlieBlich, wenn seine Beine es nicht mehr trugen, sich auf die Seite legte 
und nach 4-5 Minuten einschlief. 
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auftreten kann, die dem Depressionsstadium vorangeht. Dafur gibt es wichtige 
Analogien bei einfacheren biologischen Systemen (WOLFF und GANTT, 1935). 

Die "Erholungs" - und "postnarkotische" Phase der Uberreizung bei Hunden 
ist mit der Spatwirkung von Natrium-iso-amyl-athyl-barbiturat beim Menschen 
vergleichbar. Nach intravenoser Injektion von 0,3-0,9 g oder 4-13 mg per 
Kilo Lebendgewicht machen kataleptische und stupurose Patienten eine Periode 
von etwa 2 Minuten durch, wahrend der sie verhaltnismaBig frei sprechen. 
Dann fallen sie in stupurosen Schlaf. Wenn dieser 4-8 Stunden gedauert hat, 
sind die Patienten gelegentlich zuganglicher als vor dem Schlaf. Wahrend dieser 
Periode, die mehrere Stunden dauern kann, wandern sie herum, essen und 
reagieren auf Fragen und viele der gewohnlichen Reize seitens der Umgebung 
(BLACKWENN, 1931). A.hnliche Effekte sind wahrend der Wirkung anderer 
Mittel beobachtet, besonders bei Kohlendioxyd und Natriumcyanid (LOEVEN
HART u. a., 1918 und 1929). 

Es ist unwahrscheinlich, daB die Barbiturate in ihrer Gesamtheit oder irgend
ein Glied der Gruppe die einzigen Medikamente sind, die diese "zweizipflige" 
Kurve bedingter Reaktionen geben. Wie oben erwahnt, ist es nicht ungewohn
lich, eine (verlangerte) Periode verminderter Erregbarkeit auf verschiedenster 
Basis zu finden, der eine Ubererregbarkeit folgt (PAVLOV, 1927, S. 399). 

Die Wirkung kleiner Dosen von Natrium-iso-amyl-athyl-barbiturat (7,5 mg 
per Kilo), Bromnatrium, 120 mg per Kilo, im Einlauf, und Chloralhydrat, 100 mg 
per Kilo, im Einlauf, kann am besten zusammen betrachtet werden. Die Ver
abfolgung kleiner Dosen verursachte keinen oder nur geringen Wechsel im 
Benehmen des Tieres auBerhalb der Kammer. In der Kammer war ein Effekt 
hauptsachlich an der Wirkung der nicht verstarkten Reize erkennbar; immer
hin war auch eine Verlangsamung in der Bewegung, Aufstutzen des Kopfes 
und gelegentlicher Schlaf nach den verstarkten Reizen zu beobachten. 

Die Wirkung auf die Reaktion auf die nicht verstarkten Reize war deutlich. 
4-5 Sekunden nach dem Reizbeginn verfiel der Hund augenscheinlich in tiefen 
Schlaf und blieb darin wahrend der ganzen Zeit zwischen den Reizen. Sobald 
der nachste verstarkte Reiz einsetzte, erwachte das Tier sogleich mit den gewohn
lichen schnellen und kurzen Orientierungsbewegungen, denen prompt bedingte 
Bewegungen und Speichelreizwirkungen folgten. Gelegentlich gab es einen 
Verzug im Beginn der bedingten Bewegungen und der Speichelreizwirkung 
mit Verminderung des Volumens der Speichelproduktion. Aufrechte Haltung, 
schnelle Bewegungen und Wachheit waren kurzfristig. Nach 1 oder 2 Minuten 
lehnte sich das Tier gewohnlich auf die Unterlage und schlief anscheinend 
(WOLFF und GANTT, 1935). 

So wurde auch nach kleinen Dosen dieser Sedativa die Schwelle hoher. 
Das war besonders deutlich in dem Wechsel der Reizwirkung auf nicht ver
starkte Reize. Anders als Koffein, das Schlaf vertrieb, schienen diese Drogen 
seine Herbeifuhrung zu erleichtern. Der Effekt des nicht verstarkten Reizes 
wurde vergroBert. Die schnelle Erschlaffung und der Beginn von Schlaf zeigen, 
daB ihre Wirkung auf die Schwelle diffus war, obwohl der Gegensatz zwischen den 
Reizwirkungen auf verstarkte und nicht verstarkte Reize akzentuiert war. Tat
sachlich waren mit wenigen Ausnahmen die Speichelreizwirkungen auf die 
verstarkten Reize nach einer kleinen Dosis durchaus im Bereich der Kontroll
messungen (s. S. 334/35, Zusammenfassung der Kontrollversuche, Tabelle 3) 
und deshalb ohne Bedeutung. 

Diese Beobachtungen stimmen im wesentlichen uberein mit denen PAVLOVS 
(PAVLOV, 1927, S. 300). Einem Hund, bei dem die Reaktionen unregelmaBig 
geworden waren, wurden 100 ccm einer 2 % -Bromkalilosung per rectum gegeben. 
Eine Verminderung in der GroBe der Reizwirkungen auf die verstarkten Reize 
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als Ergebnis der Medikamentdarreichung WUl'de nicht beobachtet, sondern im 
Gegenteil, am Ende zehntagiger Medikamentverabfolgung waren aIle Reaktionen 
zu ihrer gewohnlichen und relativen GroBe zuriickgekehrt. In einem anderen 
seiner Experimente stellte Bromkali rectal die normale Funktion bei einem 
Hund wieder her, der unregelmaBige Reizwirkungen als Ergebnis von schwierigen 
Unterscheidungsversuchen gezeigt hatte . 

. Die Wirkung von Chloralhydrat wurde ebenfalls untersucht, und es wurde 
beobachtet, daB kIeinere Dosen die Unterscheidungsfahigkeit nicht storen 
(FEDEROV, 1935). Doch wurde auch hier der schwellenerhohende Effekt eines 
negativ bedingten Reizes vermehrt. Ausli:ischung wurde beschleunigt. Ver
spatete Reizwirkungen wurden gestort, so daB der SpeichelfluB abnahm, anstatt 
zuzunehmen, wenn die Zeit fUr die Verstarkung naher kam. Bei einem Rund 
wurde die Spannung aufgehoben, die von zwei schwierigen Unterscheidungs
versuchen herriihrte (Dosen 1,5-2,5 g). Bei all diesen Experimenten wurden 
die Wirkungen negativ bedingter Reize friiher deutlich als die Wirkungen 
positiv bedingter Reize. Die letzteren wurden tatsachlich auBer durch sehr 
groBe Dosen gar nicht beriihrt. 

Tabelle 6. Latenzperiode zwischen Reizung und Reizwirkung. 

Vor Koffein Nach Koffein 
--_. 

Zeit in 

I 
Zahl der 

I % Ergebnis Zahl der % Ergebnis Sekun- Beobachtungen Beobachtungen 
den 

sekretor. motorisch sekretor. motorisch sekretor. I motoriscb I sekretor. I motoriscb 

1 5 0 1,6 0 14 0 42,4 0 
2 27 0 9,9 0 13 8 39,4 23,6 

3-7 264 155 87,4 57,0 6 17 18,2 50,0 
7-10 6 117 1,9 43,0 0 9 0 26,4 

Zus. 302 I 272 I 33 I 34 I I 

Urn zusammenzufassen: Kleine oder maBige Mengen von Sedativen akzen
tuieren zuerst die schwellenerhohende Wirkung der negativ bedingten Reize. 
Sekundar konnen sie die schwellenmindernde Wirkung der positiv bedingten 
Reize herabsetzen. 

Alkohol in maBigen Mengen (GANTT, 1935) vergroBerte die Latenzperiode 
der sekretorischen und motorischen Reizwirkungen, und in groBeren Mengen 
verminderte er die Intensitat der bedingten Reaktionen; die Verminderung 
stand im Verhaltnis zu der gegebenen Menge. Niemals erfolgte ein Anwachsen 
der Intensitat der bedingten Reaktionen. Die Latenzperiode der motorischen 
Reaktionen wurde auch bei kleinen Dosen groBer, wenn auch das Unterschei
dungsvermogen groberer Art nicht beeintrachtigt wurde. 

Rypercalcamie und Darreichung von Parathyreoidhormon oder be
strahltem Ergosterol war mit einem Anwachsen der Wirksamkeit eines negativ 
bedingten Reizes und schnellerem AuslOschen positiv bedingter Reaktionen 
verbunden. Auch wurden positiv bedingte Reizwirkungen kleiner und schwanden 
selbst bei Verstarkungen. Diese Korper bewirkten einen wechselnden Grad 
von Lethargie, der aber durch Koffein begegnet werden konnte (ANDREJEV 
und PUGSLEY, 1934). 

Die Verabfolgung von Thyreoiddriisenextrakt an Runde bewirkte eine 
anfangliche, kurzfristige Phase verminderter bedingter Reaktionen. Dann folgte 
eine Phase vermehrter Reizwirkungen. Wahrend der letzteren wurde die Latenz
periode urn etwa 24% abgekiirzt, und die bedingten Speichelreizwirkungen 
wuchsen bis urn 40%. Auch wurde der EinfluB der schwellenhohenden Reize 
in Intensitat und Dauer vermindert (ZAWADOWSKY und andere, 1928 und 1929). 
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Schwellenandernde Prozt.'sse. 
Wenn verschiedene Formen bedingter Reize kombiniert werden, stellt die 

Reizwirkung eine Summe dar. Zwei kombinierte positiv bedingte Reize bewirken 
eine Reaktion von groBerem Ausschlag als jeder allein. Umgekehrt heben 
zwei kombinierte negativ bedingte Reize die Schwelle mehr als einer allein. 
Auch hat ein positiv bedingter, kombiniert mit einem negativ bedingten Reiz 
einen Effekt, der die Resultante der beiden entgegengesetzten Tendenzen ist. 
Zum Beispiel (LEPORSKY vgl. PAVLOV, 1927, S. 79): drei in Kombination ange
wandte, positiv bedingte Reize bewirkten eine groBere Speichelreizwirkung 
als einer der drei allein. Andererseits war ein negativ bedingter Reiz, der in 
Kombination mit irgendeinem der obigen drei die Speichelreizwirkung ver
hinderte, unfahig, das zu tun, wenn er mit den drei zusammen angewandt 
wurde. 1m letzteren Fall war aber die Speichelreizwirkung nur etwa ein Drittel 
von der, welche man erhielt, wenn die drei positiv bedingten Reize zusammen 
dargeboten wurden. 

Ferner rechtfertigt der Augenschein die Feststellung, daB chemische Korper, 
welche die Schwelle der hochsten integrierten Funktionen andern, in ihrem 
Effekt nicht wesentlich von anderen schwellenandernden Mitteln verschieden 
sind. Die gegenseitige Wirkung des Effekts von Drogen und bedingten Reizen 
laBt mathematisch genaue Feststellung nicht zu, aber grobe Messung zeigt, 
daB bei ihrer Kombination die Wirkungen in einer algebraischen Summe aus
gedruckt werden konnen (WOLFF und GANTT, 1935). 

Ein schwellenerhohender Reiz, der angewandt wird, wenn die Schwelle infolge 
von Brom schon erhoht ist, wirkt auf das bereits hohe Niveau, indem er es 
weiter erhoht. 1st die Schwelle anfanglich infolge von Koffeinwirkung niedrig, 
so summiert sich der Effekt eines schwellenmindernden Reizes mit dem Effekt 
der Droge, indem er die Schwelle noch weiter herabdruckt. 1st umgekehrt 
die Schwelle durch Brom erhoht, so wird der Effekt eines schwellenmindernden 
Reizes verringert, und das MaB der Verringerung ist abhangig von der Starke 
seiner Wirkung, verglichen mit der Bromwirkung. Mit anderen Worten, die 
Wirksamkeit eines Reizes beim .Andern der Schwelle hiingt ab von dem schon 
bestehenden Niveau, dem dauernden oder voriibergehenden, und nicht nur von der 
Eigenart des Reizes. 

Anscheinend ein Paradoxon, aber doch im Einklang mit diesen allgemeinen 
Erfahrungen sind Beobachtungen, die gemacht werden, wenn Koffein und die 
Sedativa wahrend entgegengesetzter Extreme des Schwellenniveaus wirken. 
Unter diesen Umstanden konnen kleine Mengen von Koffein oder von Sedativen 
fast die gleiche Wirkung haben. Das heiBt, wenn die Schwelle schon sehr hoch 
ist, kann Koffein, indem es die Schwelle herabsetzt, die Differenzierungsfahigkeit 
vermehren, wahrend bei sehr niedriger Schwelle die Sedativa gleichfalls die 
Differenzierungsfahigkeit vermehren, indem sie die Schwelle erhohen. 

Diese Bedingungen zeigen deutlich die Vergeblichkeit des Versuchs, 
Wirkungen auf die hochsten integrierten Funktionen nach dem Ursprung der 
Reize zu klassifizieren oder nach der Art der Faktoren, welche diese Effekte 
hervorbringen. Jeder Reiz, Komplex von Reizen oder allgemein, jeder Wechsel 
in der inneren oder auBeren Umgebung des Organismus beeinfluBt die Schwelle 
fUr nachfolgende Reize. 

Mit anderen Worten, die bedingte Reizwirkung ist die Resultante einer 
Menge von Faktoren, die ihren Ursprung in der Gesamterfahrung des Organis
mus haben und nicht nur in dem Teil der Erfahrung, der in direkter Verbindung 
mit dem bedingten Reiz steht. 

Diese grundsatzlichen theoretischen Erwagungen sollten sich nutzlich er
weisen bei dem Versuch, die Reaktionen von Tieren mit mehr komplexen 
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integrierten Funktionen als denen des Hundes zu verstehen. Sie zeigen die Not
wendigkeit, die vielen Faktoren bei der Entstehung psychobiologischer Re
aktionen richtig zu bewerten. 

Schlaf. 
Aus den mancherlei Hinweisen auf den Schlaf im Lauf dieser Besprechung 

wird es klar, daB dieser Zustand durch das experimentelle Vorgehen des "Be
dingens" herbeigefiihrt werden kann, obgleich der Mechanismus unbekannt 
ist, durch den er herbeigefiihrt wird. Man muB sich erinnern, daB wahrend 
der Experimente des "Bedingens" die Tiere in einer Kammer sind, welche die 
Mehrzahl der gewohnlichen Reize fernhalt. Da allgemein angenommen wird, 
daB die Verminderung der Zahl der Impulse, die das Nervensystem erreichen, 
den Eintritt von Schlaf erleichtert, ist es klar, daB die Umstande ein Optimum 
fiir Schlaf darstellen. 

Hunde des lebhaften, sog. sanguinis chen Typs wurden unter diesen Um
standen leichter zum Schlafen gebracht als Hunde von dem wenig beweglichen 
phlegmatischen Typ (PAVLOV, 1927, S. 285; vgl. S. 336). Es ist gezeigt worden, 
daB nicht verstarkten Reizen Schlaf folgen kann (PAVLOV, 1927, S. 251). Gleich
falls kann ein friiher verstarkter, jetzt nicht verstarkter Reiz, wie z. B. wahrend 
seiner Ausloschung (PAVLOV, 1927, S. 251; s. Exp. S. 329), und ein langer Auf
schub zwischen den bedingten und den unbedingten Reizen (ZAVADSKY, vgl. 
PAVLOV 1927, S. 90) ahnliche Wirkung haben. Eintonigen Wiederholungen 
verstarkter Reize (GANTT, 1927), auch verhaltnismaBig starker Horreize, kann 
Schlaf folgen; eintonige Wiederholungen von Warme- und Taktilreizen zeigen 
diese Wirkung noch eher (PAVLOV, 1927, S. 252 und 258). Es ist gezeigt 
worden, daB schwellenerhOhende Reize, die allein nicht fahig sind, Schlaf 
herbeizufiihren, kombiniert in ihrer Gesamtheit dazu imstande sind (FOURSIKOV, 
vgl. PAVLOV, 1927, S. 26 und S. 58). 

Es ist PAVLOVS Meinung, daB "Schlaf, und was wir innere Hemmung nennen, 
ein und derselbe Vorgang" ist (PAVLOV, 1927, S. 251). Diese Formulierung 
besagt wenig, denn "innere Hemmung" wird ihrerseits auf verschiedene Weise 
verstanden. Einen wenig verstandenen Vorgang durch ein anderen, ebenso
wenig verstandenen zu erklaren, bringt uns nicht weiter. Es ist besser, nur die 
Umstande festzuhalten, unter denen das Einschlafen erleichtert wird. 

Lokalisation der Funktion. 
Die chirurgische Entfernung von verschiedenen Hirnteilen, bevor und nachdem 

das Tier auf verschiedene Reize "bedingt" war, hat eine fundamentale Tatsache 
iiber die Beziehung von Hirnbau zu Hirnfunktion enthiillt. Nach volliger 
doppelseitiger Entfernung der wesentlichen Teile des Riechhirns, i. e. der Gyri 
pyriformes und des benachbarten Teils des Hippocampus war Geruchsfunktion 
noch vorhanden (ZAVADSKY, vgl. PAVLOV, 1927, S. 354). Am vierten Tag 
nach der Operation konnten die Hunde unter vielen Papiertiiten die heraus
suchen, die Fleisch oder Friihstiickswurst enthielten. Am sechsten Tag erschien 
die Reaktion auf den Geruch von Fleischpulver wieder und am vierzehnten Tag 
auch die auf den Geruch von Campher. Durchschneiden oder andere Schadigung 
des Riechnerven lieB jegliche bedingte Geruchsreizwirkung sofort verschwinden. 
Es ist deshalb unwahrscheinlich, daB die Riechfunktion ausschlieBlich yom Dasein 
der Gyri pyriformes und des Hippocampus abhangt (DEMEEDOV, vgl. PAVLOV, 
1927, S. 366). Andererseits lieBdie Entfernung des ganzen Vorderteils der 
Hemisphare mit Ausnahme von Bulbus und Tractus olfactorius dem Tier 
wenigstens eine grob unterscheidende Riechfunktion (SATOURNOV und KouRAEv, 
vgl. PAVLOV, 1927, S. 371-375). 
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Die Horfunktion wurde in ahnlicher Weise untersucht. Nachdem bedingte 
Futterreaktionen auf eine absteigende Reihe von vier benachbarten Tonen 
aufgebaut waren, und diese Tone von denselben in aufsteigender Richtung 
erfolgenden Tonen genau unterschieden wurden, hat man beide Schlafenlappen 
entfernt. Nach der Operation reagierte das Tier auf die absteigende Tonreihe, 
aber auBerdem auf sehr viele neutrale Reize, das heiBt, auf viele, die nie vorher 
dargeboten worden waren. Nie war es fahig, die Unterscheidung zwischen 
auf und absteigender Tonleiter zu machen (BABKIN, vgl. PAVLOV, 1927, S. 334). 
Kurz, das Tier bewahrte eine einfache bedingte Horreizung, aber verlor endgultig 
die Kraft, zwischen verbundenen, aber verschiedenen Horreizen zu unterscheiden. 
Es kann deshalb weiter angenommen werden, daB eine Art roher Horfunktion 
anatomisch sonstwo im Hirn eine Grundlage hat und daB die Schliifenlappen 
vor allem fur feinere Tonunterscheidungen von Bedeutung sind. . 

Ein ahnlicher Versuch wurde mit der Sehfunktion gemacht. Nach Exstir
pation der ganzen Occipitallappen konnten stabile bedingte Reflexe auf Wechsel 
in der Beleuchtungsstarke aufgebaut werden. Tatsachlich konnten leidlich 
feine Gradunterschiede der Beleuchtungsstarke unterschieden werden. In einem 
Versuch wurde nach doppelseitiger Exstirpation der Occipitallappen eine aller
dings inkonstante Unterscheidungsfahigkeit zwischen einem Kreuz und einem 
Kreis aufgebaut. Andererseits war das Tier unfahig, die gewohnlichen Unter
scheidungen zwischen Gegenstanden verschiedener Form, Helligkeit und Farbe 
zu machen (KOURDRIN, vgl. PAVLOV, 1927, S. 343). 

In ahnlicher Weise wurden nach Exstirpation beider Occipitallappen eio
fache bedingte Reizwirkungen auf Licht und ein Minimum von Unterschei
dungsvermogen aufgebaut (ROSENZWEIG, 1935). Die Fahigkeit, kompliziertere 
Unterscheidungen zu machen, war verloren. 

Hunde und Affen wurden angelernt, die Augen auf Vorhalten eines schwachen 
Lichts zu schlieBen (MARQUIS und HILGARD, 1935). Der unbedingte Reiz war ein 
pli:itzliches Luftblasen auf die Cornea in einem Zeitabstand von 0,4 Sekunden 
von dem Lichtreiz. Die bedingte Reizwirkung wurde nach 150-300 Versuchen 
stabil. Nach doppelseitiger Occipitallappenentfernung (es wurde bewiesen, 
daB die ganzen Areae striatae entfernt oder bei der Operation zerstOrt worden 
waren) wurden die Experimente fortgesetzt. Zwei Tage p. o. konnte die be
dingte Reizwirkung nicht erzielt werden, aber am fiinften Tag kam sie von 
selbst wieder. Die Liehtreizwirkungen konnte man bei diesen Tieren ebenso 
leicht erhalten wie bei normalen Tieren. Die Sehnelligkeit des "Bedingens" 
und der Ausli:ischung untersehied sieh in niehts Wesentliehem; Form und 
Aussehlag der Reaktionen waren ebenso unverandert. Die Latenz wuehs zuerst, 
aber spater war sie der vor der Operation notierten gleich. Diese Tiere waren 
jedoch unfahig, Gegenstande, Formen oder auch nur Helligkeiten zu unter
seheiden. Es sieht deshalb aueh hier so aus, als ob grobes Sehen eine Funktion 
anderer Hirnteile ist und daB die Occipitallappen nur fur die unterscheidende 
Sehfunktion wiehtig sind. 

Ahnliehe Experimente wurden mit Taktilunterscheidung vorgenommen 
(KRASNOGORSKI, vgl. PAVLOV, 1927, S. 346 und S. 347). Der Erfolg ist noch 
ungewiB. Die Gyri coronarius und ectosylvius anterior der linken Seite wurden 
entfernt. Bis zum 90. Tage naeh der Operation waren keine bedingten Taktil
reizwirkungen an der rechten Seite moglieh mit Ausnahme eines kleines Bezirks. 
Darnaeh stellten sie sieh allmahlich wieder her. Diese Versuche wurden wieder
holt, und dieselben Ergebnisse wurden erhalten. 

In folgenden Experimenten wurde beobaehtet, daB fruher oder spater 
naeh der Operation bedingte Taktilreaktionen wieder ersehienen (FEDEROV, 
vgl. PAVLOV, 1927, S. 349). Es wurde gezeigt, daB das nicht auf homolateraler 
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Verbindung der Haut mit der Hirnrinde beruhte (FOURSIKOV und BIKOW, 
vgl. PAVLOV, 1927, S. 349 u. 350), noch war es das Ergebnis bedingter Reak~ 
tionen auf das Gerausch des Hautreizes (EURMAN, vgl. PAVLOV, 1927, S. 350), 
weil dann wenn der Reizer an seinem Platz festgehalten und so aufgestellt wurde, 
daB die kleinen Zinken, welche die Taktilempfindung auslosten, die Haut nicht 
erreichen konnten, keine bedingten Reaktionen aufgebaut wurden. So wurde 
angenommen, daB wie im Fall der Seh - und Horreizwirkungen die Teile des Nerven
systems, die nach der Exstirpation zuruckblieben, eine relativ unV'ersehrte Funk
tion bei der Bildung von Taktilreaktionen hatten. Das war aber eine beschrankte 
Funktion im Vergleich mit der H;irnfunktion mit intaktem Scheitellappen. 

Entfernung des Gyrus sigmoideus hinderte in einer beschrankten Zahl von 
Versuchen den Aufbau unterscheidender, innerlich bedingter Reizwirkungen. 
Daher PAVLOVS Meinung, daB der Gyrus sigmoideus beim Hunde fur innerliche 
Unterscheidungen sehr wichtig ist (PAVLOV, 1927, S. 359). Weiter schlug er 
vor, daB man das motorische Rindenfeld als Rindenprojektion fur proprio
zeptives Erleben betrachten solIe in demselben Sinne wie andere Felder als 
Projektion fur exterozeptives Erleben. 

Die Anschauung, daB Sinnesfunktionen eine mehrfache anatomische Grund
lage haben mit deutlich bestimmter und umschriebener Lokalisation fUr feiner 
unterscheidende Funktionen und ausgedehntere Gegenden fiir grobere Unter
scheidungen, weicht nicht wesentlich ab von der Anschauung von HUGHLINGS 
JACKSON uber die motorischen Funktionen, die auf seinen Experimenten am 
Menschen beruht. - "lch habe nie an das geglaubt, was ich scharfe Lokali
sation nenne. lch glaube z. B. nicht, daB es irgendeine Stelle gibt, in der allein 
die Handbewegung vertreten ist, aber daB es viele Stellen gibt, in denen diese 
Bewegungen im einzelnen oder in fuhrender Weise vertreten sind, und daB es 
an jeder Stelle, wie der Ausdruck "fuhrend" voraussetzt, eine Vertretung fUr 
andere Teile gibt, die der fiihrenden Bewegung untergeordnet dienen. lch bin 
nie zu der Meinung gekommen, daB die Sprache an einer Stelle lokalisiert 
ist, obgleich ich ganz fest glaube, daB die Gegend von BROCAS Windung sozusagen 
"der gelbe Fleck" fUr die Sprache ist, so wie die Macula lutea das Zentrum der 
groBten Sehschiirfe ist, obgleich die ganze Netzhaut sieht. Auch in den hochsten 
Zentren, glaube ich, reprasentiert jede der zusammensetzenden Einheiten 
den ganzen Organismus, wenn auch jede Einheit ihn anders reprasentiert als 
aIle anderen, so klein auch der Unterschied zwischen manchen von ihnen sein 
mag" (J. H. JACKSON, 1931, Vol. 1, S. 145). 

Diese Auffassung wird durch WALSHE (1935) erweitert: "Diese Eigenschaft 
der anatomischen Vertretung erklart den Mangel an Symptomen nach lokalen 
zerstorenden Verletzungen, und wenn irgendein Funktionsverlust nach solch 
einer Verletzung folgt, findet die Wiederherstellung nicht statt, weil andere 
Einheiten Funktionen ubernommen haben, die sie nie vorher gehabt hatten, 
sondern weil diese Einheiten, da sie ganz ahnliche Funktionen haben wie die 
zerstorten, fast ebensogut die Funktion beider erfullen konnen. - Die Abwesen
heit von Symptomen nach einer lokal zerstorenden Verletzung bedeutet nicht, 
daB da keine lokale Vertretung besteht. 1m Gegenteil, sie legt Zeugnis ab fiir den 
zusammengesetzten und hoch ausgearbeiteten Charakter dieser Vertretung." 

Vergleichende Physiologie der bedingten Reaktion. 
Wie oben erwahnt, ist das Neopallium nicht bei allen Tierformen not

wendig fiir die bedingte Reizwirkung. Reizwirkungen sind bei einigen Wirbel
losen wie auch bei Fischen, Amphibien, Reptilien, Vogeln und rindenlosen 
Saugern beschrieben. AuBerdem wurde betont, daB das Neopallium notwendig 
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ist fiir jede Ausarbeitung einer unterscheidenden Funktion. So wurden beim 
Fisch einfache bedingte Reaktionen leicht entwickelt, aber Reaktionen 2. oder 3. 
Ordnung und aufgeschobene Reaktionen wurden nie aufgebaut (BULL, 1928 
und 1935). 

Schafe paBten sich der bedingenden Lage an (LIDDELL, JAMES und ANDERSON, 
1934). Ihre Gelehrigkeit und die verhaltnismaBige Einfachheit ihres Benehmens 
bieten Vorteile. Wegen ihrer ausgesprochenen Herdennatur fand man, daB die 
Gegenwart eines anderen Schafs wahrend der Experimente von Vorteil war; 
dadurch konnte man das Tier vie} leichter anlemen. Schwein, Hund und Ziege 
reagieren ahnlich wie das Schaf, nur braucht man bei ihnen kein Tier zur 
Gesellschaft. Von all den oben genannten Tieren zeigte das Schwein die geringste 
sensorische Verallgemeinerung bei Darbietung eines bedingten Reizes, das 
Kaninchen die groBte. Das heiBt, wenn beim Kaninchen eine bedingte motorische 
Reizwirkung auf eine Klapper aufgebaut war, so riefen damach viele Gerausche 
die bedingte Reizwirkung hervor. Tatsachlich rief auch ein Seh- oder Taktilreiz 
Reizwirkungen hervor. Wurde dagegen beim Schwein eine Reaktion auf einen 
reinen musikalischen Ton von 435 Doppelschwingungen aufgebaut, so war der 
so bestimmt in seiner Wirkung, daB reine Tone von 100 oder 156 oder sogar 
von 250 Doppelschwingungen auch bei ihrer ersten Darbietung keinerlei bedingte 
Reaktion bewirkten. Beim Hund waren 3-5 Verbindungen von Ton und elek
trischem Strom notwendig, bis das Tier sein Bein zur Verteidigung wegzog, 
wahrend beim Schwein, nachdem der Ton nur einmal zusammen mit dem 
taktilen Reiz gegeben worden war, die antizipierende Reaktion gleich das 
nachste Mal auftrat, als der Ton gehOrt wurde. Schwein und Hund reagierten 
also am schnellsten. Schaf und Ziege machten antizipierende Bewegungen bei der 
7.-9. Darbietung, wahrend das Kaninchen auf den Ton nicht eher reagierte, 
als bis er 12-24mal damit verbunden worden war. Auch waren beim Kanin
chen die erworbenen Reizwirkungen am wenigsten stabil. Bei vier Tieren 
wurden bedingte Reaktionen nur in 13-18% der Gesamtzahl der dargebotenen 
bedingten Reize erhalten. Die Zahl der Verbindungen von Ton und StoB, aus 
der diese Prozentzahlen berechnet sind, war 160--300. 

Bei der Benutzung einer lebhaften Reizwirkung auf jeden von vier auf
einander folgenden bedingten Reizen als MaBstab der Stabilitat brauchte das 
Schwein 20 Wiederholungen, um eine bedingte Reizwirkung zu stabili,sieren, 
und das Schaf 36. Sogar Ratten waren stabiler als Kaninchen, obgleich sie un
fahig waren, ohne Ubung ihre bedingten Reaktionen iiber eine Periode von 
2 Monaten zu bewahren. Dabei beobachtete man aber ein maBiges Nachlassen 
in der Starke der bedingten Reizwirkungen zwischen Sitzungen, die nur durch 
einen Tag getrennt waren. 

Die Fahigkeit fiir Hohenunterscheidung von reinen Tonen war beim Hund 
etwa lIs Ton, bei der Katze ein ganzer Ton. Der Hund besitzt also bessere 
akustische Unterscheidungsfahigkeit. (DWORKIN 1935). 

Reaktionen hOherer Ordnung sind bei Hunden ausgearbeitet worden (FOUR
SIKOV, vgl. GANTT, 1927). Eine positiv bedingte Reaktion auf Licht wurde 
entwickelt, wobei Futter als der unbedingte Reiz gebraucht wurde. Nachdem 
dies gut aufgebaut war, wurde das Licht im Verein mit einem Pfiff dargeboten, 
der nicht von Futter unterstiitzt war. Darnach bewirkte das Pfeifen allein 
Speichel£luB, obgleich es nie von Futter begleitet worden war. In diesem Fall 
bewirkte das Pfeifen eine Reaktion 2. Ordnung. - Ein anderes Experiment 
wurde ausgedacht. Ein elektrischer Strom, der durch den FuB des Hundes 
ging, wurde als der unbedingte Reiz benutzt; eine harmlose Taktilreizung 
wurde bedingter Reiz, so daB nach der iiblichen Zahl von Wiederholungen 
die Taktilreizung allein Heulen und Wegziehen des FuBes bewirkte. Nun wurde 
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die Hautreizung mehrmals taglich mit dem glucksenden Ton von Luft durch 
Wasser kombiniert ohne den elektrischen Schlag. Der glucksende Ton nahm 
dann den Charakter eines positiv bedingten Reizes an, da er aHein Heulen 
und Wegziehen des HundefuBes bewirkte, obgleich er selbst nie mit dem elektri
schen Strom verbunden gewesen war (Reaktion 2. Ordnung). Dann wurde der 
glucksende Ton mehrere Tage lang zusammen mit einem Pfi££ dargeboten. 
Darnach veranlaBte die PfeHe nach einigen Wiederholungen den Hund, zu heulen 
und einen FuB zu heben. Diese Reizwirkung war also eine Reaktion 3. Ordnung. 
Hahere Ordnungen als diese sind noch nicht bei Hunden gebildet worden. 

Untersuchungen von bedingten Reaktionen bei Kindern zeigen, daB beim 
Durchschnittskind ein Reiz, der nur einmal der Darreichung von Nahrung 
vorangeht, ein bedingter Reiz werden kann (KRASNOGORSKJ, 1931). Die Bildung 
von stabilen bedingten Reizen war aber bei diesen Versuchen bei Kindern 
im Alter unter drei Monaten unmaglich. Darnach und besonders vom Beginn 
der 2. Halfte des 1. Lebensjahres an konnten bedingte Reizwirkungen gebildet 
werden, die Zahl der erforderlichen Wiederholungen war aber graBer als 
in spaterem Alter. 1m Alter von 7 Monaten konnte ein Kind zwischen roten 
und weiBen Lichtern unterscheiden und mit 8 Monaten den Geruch von Campher 
und Parfum. 1m Alter von 2 Jahren erreichte der Mechanismus der Bildung 
bedingter Reizwirkungen volle Entwicklung. Beim gesunden Kind von 
uber 2 Jahren konnte in der Regel eine stabile bedingte Reizwirkung nach 10 
bis 20 Wiederholungen einer Vereinigung von bedingten und unbedingten 
Reizen gebildet werden. Dann waren die bedingten Reaktionen auch von langer 
Bestandigkeit. Wenn aber nicht verstarkt, erloschen sie schnell. 

Bei Kindern wie bei Hunden wurde das Verhaltnis zwischen Reizstarke 
und Ausschlag auf die bedingte Reaktion einer Glocke, eines Metronoms, eines 
Lichts und einer Taktilreizung wie 9: 7 : 5: 4 gefunden (DEREWTSCHIKOWA, 
WOLOWIK, BURKOWA und SCHASTINS, vgl. KRASNOGORSKI, 1931, S. 660). 
Eine Glocke von gegebener Schallstarke bewirkte eine Speichelreizwirkung 
von 15 Tropfen, wahrend eine Glocke von der halben Starke nur 6 Tropfen 
brachte. Sobald die individuellen Grenzen optimaler Intensitat erreicht waren, 
hatte jede weitere Reizverstarkung dieselbe Wirkung wie ein Nachlassen der 
Intensitat mit dem Ergebnis der Abnahme im Ausschlag der bedingten Reiz
wirkungen. Auch erwies sich wie bei Hunden der Zeitfaktor als wichtig. Wenn 
die Reize in regelmaBiger Folge mit regelmaBigen ZeitintervaHen zwischen den 
einzelnen Reizen dargeboten wurden, dann hing die GraBe der bedingten Reak
tionen nicht nur von der Reizstarke ab, sondern auch von der Konstanz ihrer 
SteHung im Aufbau des Experiments. Wenn das feststehende Muster geiindert 
wurde, so war das Ergebnis zunachst eine GraBenabnahme der Reizwirkung, 
aber es trat eine auBerst schnelle Wiederherstellung ein, da das Kind sich 
der neuen Anordnung anpaBte. 

Bedingte Reaktionen, die langere Zeit dagewesen waren, gaben in der Regel 
einen graBeren Ausschlag als die neu gebildeten. Das war auch dann der Fall, 
wenn die Reizintensitat bei den alteren geringer war als bei den neueren. Bei 
einem 8jahrigen Kind brachte zum Beispiel der oft wiederholte Anschlag eines 
Metronoms (Frequenz 546) 8 Tropfen Speichel, wahrend eine laute Glocke, 
die nur 12mal dargeboten wurde, 6 Tropfen brachte. Noch weniger, namlich 
3 Tropfen Speichel, wurden wahrend einer neu gebildeten Lichtreizung ab
gesondert. Der Ausschlag der Reizwirkung auf einen gegebenen Reiz war im 
allgemeinen graBer bei alteren als bei jungeren Kindern. 

Wie bei Hunden hing die Lange der Latenzperiode von der Zeit ab, die 
zwischen dem Beginn des bedingten Reizes und der Darbietung des unbedingten 
Reizes ablief. Bei Experimenten, bei denen das isolierte Wirken des bedingten 
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Reizes 30 Sekunden betrug, war die Latenzperiode fiir motorische Reaktionen 
im Durchschnitt 0,5-2,0 Sek., und fiiI: die Speichelreizwirkung etwa 3 Sek. 

Um eine bedingte Reaktion bei einigen nicht gesunden Kindern aufzubauen, 
war eine groBere Zahl von Wiederholungen notig. Bei Myxodem und Rhachitis 
waren augenscheinlich Hunderte von Reizen notig. Auch stark demente Kinder 
brauchten viele Wiederholungen. Bei einem Kind mit ungeniigender Schild
driisemunktion (SCHASTINS, vgl. KRASNOGORSKI, 1931, S. 659) waren Hunderte 
von Reizen notig, um bedingte Reizwirkungen zu bilden. Nach Verabfolgung 
von Thyreoidextrakt fiir einen Monat wurden die Reaktionen schneller gebildet. 

Besonders charakteristisch fiir den Menschen ist seine Fahigkeit, Ketten
reizwirkungen zu bilden (PANFEROW, vgl. KRASNOGORSKI, 1931, S. 672). Ketten 
bedingter Reizwirkungen wurden in folgender Weise gebildet: der 1. Reiz (das 
Metronom) erfolgte zuerst kurz vorher, wurde dann zugleich mit dem 2. Reiz (der 
Lampe) dargeboten; der 2. (die Lampe) ging zuerst in derselben Weise voran 
und wurde dann mit dem 3. (Rautreiz) dargeboten; der 3. mit dem 4. (Erscheinen 
eines NahrungsgefaBes) usw. In dieser Weise wurde der 1. Reiz mit dem 2. 
verbunden, der 2. mit dem 1. und 3., der 3. mit dem 2. und 4. usw. Nach einer 
gewissen Zahl solcher in Beziehung stehender Signale wurde der 1. Reiz mit 
Nahrung verbunden. Darnach bewirkte jedes Glied der Kette eine bedingte 
Reizwirkung, wahrend aIle anderen Reize (Wasserglucksen, Pfeifen, Ritze usw.), 
die nicht zur Kette gehorten, keine Wirkung hatten. Versuche, solche Ketten 
bei Tieren zu formen, sind bis jetzt nicht gegliickt. 

B~dingte Kettenreaktionen wurden noch auf anderem Weg ausgearbeitet. 
Da wurden z. B. 8 aufeinanderfolgende Reize von drei verschiedenen Arten 
(akustisch, optisch· und taktil) dargeboten. Die Dauer eines jeden Reizes war 
30 Sekunden. Futter wurde wahrend des Wirkens des letzten Reizes dargeboten. 
Darnach bewirkten aIle Glieder dieser Reihe von Reizen bedingte Speichel
sekretion. Durch Vergleich der Speichelmenge nach der Wirkung der einzelnen 
Glieder der Kette lieB sich zeigen, daB die akustischen Reize groBere bedingte 
Reaktionen hervorbrachten als die Reize anderer Art. Weiter gab die Art 
des Reizes, der direkt mit dem unbedingten Reize verbunden war, anderen 
Gliedern der Reihe von derselben Art die Kraft, groBere bedingte Reaktionen 
zu erwecken. So wurde z. B. in einem Experiment die Reihe derart angeordnet, 
daB ein optischer Reiz die letzte Stelle in der Kette hatte und deshalb direkt 
mit der Futterdarreichung verbunden war. In diesem Fall erzeugte dieser Reiz 
und aIle anderen optischen Reize in der Kette eine groBere bedingte Reaktion 
als nicht-optische Reize der Kette, einschlieBlich der akustischen Reize. 

Aber da war noch ein anderer Faktor, der den Ausschlag der Reaktion in 
einer Kette bestimmte, namlich die Reizstarke. Unter sonst gleichen Verhalt
nissen gaben die Reize von groBter Intensitat die groBte sekretorische Reaktion. 
So gab z. B. der lautesteder akustischenReize die groBteReizwirkung, 46 Tropfen ; 
der zweitstarkste, der Larm einer Telephonschallplatte, 37 Tropfen; ein Metronom 
gab 33 Tropfen und der schwachste Reiz, das glucksende Wasser, 30 Tropfen. 

Die bedingte Reaktion bei Kindern war nach 3 oder 4 Wiederholungen, 
die nicht mit Nahrung verstarkt wurden, schnell ausgeloscht. Ebenso verlor 
das negativ bedingte Signal seine Eigenschaften, wenn es einmal mit Futter 
verbunden wurde. Doch wurde andererseits gewohnlich beim Kind eine 
auf diese Weise ausgeloschte Reaktion auf den negativen Reiz durch einen 
einzelnen, nicht verstarkten Reiz prompt wiederhergestellt. AuBerdem trat 
wie bei einer ausge16schten positiv bedingten Reizwirkung im Lauf der Zeit 
von selbst eine Wiederherstellung ein. War aber die Ausloschung das Ergebnis 
sehr vieler Futterdarreichungen mit dem friiher negativen Reiz, so wurde seine 
Wiederherstellung nicht so prompt bewerkstelligt. Tatsachlich verlangte die 
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Wiederherstellung einer so tiefgreifend ausgelOschten, negativ bedingten Re
aktion mehr Zeit und eine groBere Zahl von Darbietungen nicht verstarkter 
Reize, als fur die Bildung beim ersten Male notig gewe sen war. 

Aufgeschobene Reaktionen waren augenscheinlich beim Durchschnittskind 
schwer aufzubauen. So waren z. B. 260 Wiederholungen notig, um eine stabile 
verspatete Reaktion aufzubauen auf ein Metronom mit einer Aufschubsperiode 
von nur 1 Minute zwischen Reiz und Futterdarbietung. 

Auch die Empfindungen und Reaktionen, die Erwachsene wahrend des Auf
baus einer einfachen, bedingten Reizwirkung aufwiesen, sind studiert worden 
(SCHILDER, 1929). Die Versuchsperson wurde auf einen Stuhl gesetzt, wobei 
die rechte Hand auf Elektroden ruhte. Vor ihr war ein elektrisches Licht. 
5 Sekunden nach dem Aufleuchten des Lichtes bekam sie einen elektrischen 
Schlag, der gewohnlich stark genug war, daB sie die Hand wegzog. Gefuhle 
von Vorempfinden, Spannung, des Wunsches, aus dieser Lage fortzukommen, 
der Erwartung des kommenden Schmerzes, alles wurde unmittelbar vor dem 
Schlag groBer. Bei einigen verhinderte der feste EntschluB, den Arm nicht fort
zuziehen aus Furcht, von sich selbst oder von anderen fur einen Feigling 
gehalten zu werden, die bedingte Reaktion. 1m allgemeinen jedoch traten 
Bewegungen des Wegziehens auf. AuBerdem gab es Gedankenverbindungen 
infolge der Lage beim Versuch. Nachdem die Prozedur 16 oder 20mal in jeder 
Sitzung wahrend 12 Tagen wiederholt worden war, folgte dem Lichtreiz der 
elektrische Schlag nicht mehr. Bei diesem ersten AuslOschungsversuch empfand 
der Patient Enttauschung. Diese Enttauschung empfand er noch nach 12 Tagen 
der Ausloschungsversuche. 

Die Bedeutung des Studiums bedingter Reize ffir diePsychobioiogie. 
Die Entwicklung einer Methode fUr das Studium des Verhaltens von Tieren 

und die Befunde, die durch die Verwendung dieser Methode zunachst beim 
Hund zusammengebracht wurden, sind die Hauptergebnisse dieser Studien. 
Die Art der Bildung einer bedingten Reizwirkung, die Wirkungen eines be
dingten Reizes auf die Reizwirkungen auf folgende Reize, und die Art der gegen 
seitigen Wirkungen der Effekte schwellenandernder Impulse bilden einen 
festen Bau der Erkenntnis der hOchsten integrierten Funktionen. 

PAVLOVB Methode, die sich so wunderbar zur Untersuchung beim Hu:p.de 
eignet, erweist sich als weniger fruchtbar in ihrer direkten Anwendung beim 
Menschen. Doch hat die Verwendung dieser Methode deutlich gemacht, daB 
psychobiologisch Mensch und hohere Wirbeltiere einander im wesentlichen 
ahnlich sind. Auch hat sie gezeigt, daB es eine Eigenart des Menschen ist, mit 
Leichtigkeit Reizwirkungen hOherer Ordnung aufzubauen. Man kann deshalb 
die bedingte Reaktion als gemeinsamen N enner des Verhaltens ansehen und als 
deutlich zu handhabendes Beispiel der Grundform der hOchsten integrierten 
Funktionen. Daher ist fiir das Verstandnis des Verhaltens des Menschen die 
bedingte Reizwirkung in gewissem Sinne analog dem myostatischen Reflex 
fUr das Verstandnis seiner Ortsbewegung. 

So sind die Beitrage zu den Problemen des menschlichen Verhaltens haupt
sachlich indirekte gewesen. Die eingehende Erforschung des Anlernens, der 
Bildung von Gewohnheiten und der Schlaf herbeifuhrenden Bedingungen beim 
Hunde haben durch Analogie ahnliche Vorgange beim Menschen erhellt. Die 
zeitlichen Beziehungen ubererregter und wenig reger Perioden erinnern an 
Phasen beim Menschen, beim gesunden sowohl wie in ihrer Verscharfung bei 
Krankheit. In gleicher Weise erinnern die Spannungszustande, wie wir sie 
bei Tieren als Folge auBerst starker oder ungewohnlicher Reize, schwieriger 

23* 
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Unterscheidungen, von Eintonigkeit oder bei hinausgeschobener Erfullung sahen, 
an solcheZustande, wie wir sie beimMenschen unter ahnlichen Umstanden erleben. 
Der Nachweis, daB dieselbe Uberanspannung Reaktionen hochst individueller 
Art hervorbringt, deren Grundlage die Eigenart und Erfahrung des einen, 
besonderen Tieres ist, bringt wichtige Aufklarung fur die Probleme mensch
lichen Verhaltens. Sehr kennzeichnend ist auch der Nachweis, daB solche 
psychobiologische Uberanspannung nicht nur ernste, sondern auch langdauernde 
Funktionsstorungen bewirken kann. 

Ein noch wichtigerer Beitrag der Gegebenheiten bedingter Reaktionen im 
Hinblick auf Fragestellungen beim Menschen ist aber der EinfluB, den sie auf 
wissenschaftliche Arbeiter und Denker ausgeubt haben, denn sie haben einen 
Platz fUr die rechte Erforschung des Verhaltens geschaffen. Die Versuchs
ergebnisse und Feststellungen, denen sie das Leben gaben, fanden schlieBlich 
Gehor bei denen, die, voller Verachtung fUr Psychologie, gewohnt waren, mit 
Argwohn auf jede Forschungsabteilung zu blicken, die nicht in "Elementen" 
arbeitete. Die Vorzeigung quantitativer, mit einfachen Strichen gezeichneter 
Anschauungstafeln bedingter Reaktionen gaben einer Sache doch entschiedenes 
Ansehen, die fUr gewohnlich als "zu verwickelt" fUr die wissenschaftliche Methode 
betrachtet worden war. 

Eine anfangliche Wirkung war eine deutliche, wenn auch nur voruber
gehende Verlangsamung des Fortschritts der Psychobiologie durch die Annahme, 
es sei bei der Erforschung des Menschen unnotig oder gar schadlich, seine eigenen, 
einzigartigen Eigenschaften zu benutzen, namlich Sprache und SelbstbewuBt
sein. Aber bald anderte sich diese Meinung, als man sich klar wurde, - was 
die Befunde laut kundeten -, daB gesunde, wissenschaftliche Grundsatze 
ebensowohl Symbole und das, was sie be sagen, verwerten konnen als mehr 
meBbare Bausteine wie Sekretion und Kontraktion. 

Kurz, das wurde schlussig bewiesen, aus ist es mit " Elementarismus " , "Mysti
zismus" und "Defaitismus" in Ansehung des menschlichen Verhaltens. Da ist 
ein Angebot an ihrer Statt, die Grundlage einer gesunden Psychobiologie. Aus 
diesen Wurzeln springt lebendige Begeisterung fUr die lange vernachlassigten, 
einfachen Tatsachen menschlichen Verhaltens. 
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Physiologie des vegetativen N ervensystems. 

Physiologie der peripheren Apparate (periphere Nerven 
und Wurzeln). 

Von E. SCHILF-Berlin. 

Mit 4 Abbildungen. 

I. Einleitung. 
1m autonomen Nervensystem 1 laufen Erregungsvorgange ab, auf die unser 

Wille keinen EinfluB hat. Man hat deshalb auch yom unwillkiirlichen oder 
sympathischen Nervensystem gesprochen. Andere Autoren ziehen die Bezeich
nung vegetatives Nervensystem vor, weil ein groBer Teil "vegetativer" Vor
gange durch Erregung vegetativer Nerven zustande kommen. Man muE jedoch 
darauf hinweisen, daB vegetativ iiberhaupt keiner klaren physiologischen 
Begriffsbestimmung entspricht. Vollends ist die Bezeichnung des hier zur 
Beschreibung vorliegenden Nervensystems mit Lebensnervensystem vollig un
zutreffend: GroBe Teile des "Lebensnervensystems" sind Versuchstieren (Hunden) 
entfernt worden, ohne daB die Tiere ihr Leben einbiiBten, ja ohne daB diese 
Herausnahme den Tieren in ihrer "Lebens"-Fiihrung wesentliche Nachteile 
brachte. Das sympathische System ist nicht lebenswichtig 2. Die regulierende 
Tatigkeit des autonomen Nervensystems hat mit dem Leben soviel oder so
wenig zu tun, wie z. B. die Tatigkeit anderer Organsysteme, wie des Herzens 
oder der Leber. Es gibt gewiB eine groBe Anzahl in der Entwicklungsstufe 
niedrigstehender Lebewesen, die weder Nervensystem noch Leber oder Herz 
besitzen. Bei den hoherstehenden Lebewesen werden die Vorgange, die das 
Zelleben direkt regulieren, yom cerebrospinalen Nervensystem, yom autonomen 
Nervensystem, von den Produkten der endokrinen Organe und von den Gewebs
hormonen (s. dariiber S. 363) geleitet. Der englische Physiologe LANGLEY, der 
die sympathischen und parasympathischen Nerven unter den Begriff des 
autonomen Nervensystems zusammengefaBt hat, war sich wohl dariiber klar, 
daB autonom "allerdings auf einen viel hoheren Grad der Unabhangigkeit yom 
Zentralnervensystem hindeutet, als in Wirklichkeit besteht, vielleicht mit Aus
nahme der Innervation des Magendarmkanals". LANGLEY hatte dabei eine 
ortliche Autonomie im Sinne. 

Die selbstandige und unabhangige Tatigkeit des hier in Rede stehenden 
Nervensystems und der von dies em versorgten Organe ist wohl mehr der von 
unserem Willen abhangigen Funktion des somatischen Nervensystems gegeniiber-

1 Wei! der englische Physiologe J. N. LANGLEY grundlegende Forschungen tiber das 
hier in Rede stehende Nervensystem angestellt hat, glauben wir seiner Bezeichnung - auto
nomes Nervensystem - folgen zu sollen. 

2 "Vollstandig sympathektomierte Tiere lebten im Laboratorium mehr als ein Jahr 
und schienen gesund und normal zu sein. Diese Tiere zeigen, daB das sympathische System 
nicht lebenswichtig ist" (CANNON). Siehe das Nahere S. 366. 
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zustellen. Jedoch ist hierbei darauf hinzuweisen, daB einige solcher willkiir
lichen Vorgange im Cerebrospinalnervensystem auch "autonom" ablaufen 
konnen: Jeder Reflex ist eine unwillkiirliche (in unserem Sinne "autonome") 
A.uBerung eines Nervensystems. Somit diirfte im Menschen ein mehr oder 
minder groBer Teil der taglichen Leistung des willkiirlichen Nervensystems in 
genau der gleichen Weise unwillkiirlich zustande kommen, wie dies fUr die Vor
gange in dem autonomen Nervensystem und den von diesen versorgten Organen 
der Fall ist. Letztere waren mit sehr geringen Ausnahmen nur reflektorisch 
erregt, wahrend die Organe, die von cerebrospinalen Nerven versorgt werden, 
willkiirlich und nur gelegentlich "autonom" erregt werden. Wir konnen nicht 
willkiirlich unsere Herzarbeit direkt beeinflussen oder die Magendarmbewegung 
verandern, wahrend wir gelernt haben, die Skeletmuskeln nach unserem Willen 
in fein abgestufter Weise zur Zusammenziehung zu bringen. Der menschliche 
Wille hat also auf die Tatigkeit des somatischen Nervensystems im Unterschied 
zum autonomen Nervensystem einen mehr oder minder groBen EinfluB. Man 
kann vielleicht vermuten, daB gleichzeitig mit unserem Willen sich auch das 
Cerebrospinalnervensystem entwickelt habe. Das autonome Nervensystem, das 
die vegetative Funktion reguliert, ware demnach phylogenetisch alter. Doch 
trifft diese Vermutung nicht zu. Man findet Nerven - allerdings nur in peri
pheren Fasersystemen bestehend - zuerst bei Colenteraten, und zwar bei den 
Hydropolypen. Diese Hohltiere bestehen im wesentlichen aus einem schlauch
artigen Sack, der zur Verdauung, Atmung und Ausscheidung dient. Jedoch 
unterscheiden sich diese Tiere von den in der Tierreihe noch tiefer stehenden 
Protozoen sehr scharf dadurch, daB bei ihnen zuerst geschlechtliche Fortpflanzung 
auftritt. Wir sehen also nur, daB mit zunehmender Arbeitsteilung im tierischen 
Organismus nervose Regulationsmechanismen auftreten, wodurch sich "eine der 
Erhaltung des tierischen Organismus fOrderliche reaktive Tatigkeit auf auBere 
und innere Reizwirkungen entwickelte" (BUTSCHLI, S.464). Was die Nerven 
bei diesen Tieren anbetrifft, so "finden sich in der Tiefe des Ektoderms und 
Entoderms, also beiderseits der sogenannten Stiitzlamelle aufliegend, Zellen, 
deren Bau und sonstiges Verhalten sie als N ervenzellen (Ganglienzellen, Neuronen) 
erkennen laBt" ...... "Es handelt sich um die Ausbildung geordneter Ein-
wirkungen von Zellen aufeinander, insbesondere oberflachlicher Ektoderm- und 
Entodermzellen." Wir sehen also, daB phylogenetisch zwei Nervensysteme 
gleichzeitig angelegt sind. 1m Bau dieser beiden Nervensysteme ist ein anato
mischer oder histologischer Unterschied bei den Wirbellosen nicht festzustellen. 
Man unterscheidet nur je nach dem Innervationsbezirk Eingeweidenerven von 
somatischen Nerven; letztere versorgen dann diejenigen Organe, die nicht Ein
geweide sind und deren Tatigkeit mehr oder weniger auf die AuBenwelt zu
geschnitten ist. Man spricht deshalb auch von einem Umweltnervensystem 
und einem Innenweltnervensystem. Beide standen "miteinander anatomisch 
wie funktionell in inniger Verbindung". 1m einzelnen "mache sich zwischen 
beiden doch ein gewisser Antagonismus geltend. So kann die Durchfiihrung 
einer Leistung, mit der auf die Umwelt gewirkt wird, von schadlichen Einfliissen 
auf vegetative Funktionen begleitet sein und .lmgekehrt konnen Vorgange im 
vegetativen System auf animale Funktionen ungiinstig einwirken" (L. R. MULLER). 

Solche Verallgemeinerungen konnen geistreich sein; meist entfernen sie sich 
aber von den wenigen sicheren Tatsachen, die bekannt sind. 1m iibrigen ist 
eine derartige Gegeniiberstellung der beiden Nervensysteme nach ahnlichen 
Gesichtspunkten schon von GASKELL erortert worden: "Die gesamte Ent
wicklungsgeschichte von dem allmahlichen Aufstieg der Wirbeltiere bis herauf 
zum Menschen zeigt das standige Wachstum an Masse und Mannigfaltigkeit 
der Arbeitsleistung desjenigen Teiles des Zentralnervensystems, das mit den 
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willkiirlichen Bewegungen verbunden ist. Die Entwicklung des Willens und 
all dessen, was damit zusammenhangt, fiihrte dazu, daB der Mensch iiber den 
Rest des iibrigen Teiles der Tierwelt die Herrschaft iibemahm. Bei dieser 
Sachlage ist leicht einzusehen, daB je unabhangiger diese Funktion des will
kiirlichen Nervensystems von dem ihm nachgeordneten unwillkiirlichen Nerven
system bei der doch unvermeidlichen harmonischen Zusammenarbeit zwischen 
beiden Systemen vor sich geht, je groBer der Vorteil fiir das Tier selbst ist. 
Die Embryologie lehrt uns folgendes: Die motorischen Zellen des unwillkiir· 
lichen Nervensystems nehmen urspriinglich an der Arbeit des Zentralnel'ven· 
systems teil. Durch ihre Auswanderung aus dem Zentralnervensystem jedoch 
in Richtung zu den peripheren Organen wird das Zentralnervensystem von 
einer groBeren Menge nervoser Substanz befreit und dadurch befahigt, die 
iibrigen Elemente des willkiirlichen Nervensystems zu konzentrierter Arbeit 
zu erhalten." 

W. R. HESS versucht auf Grund einer Gegeniiberstellung von vegetativ 
und animal allgemeine Funktionsgesetze aufzustellen. Es sollen nicht die 
einzelnen Tatsachen, die analytisch gewonnen wurden, geniigen, um das Gesamt
geschehen zu erkennen und zu verstehen. "Denn das funktionelle Gebaren 
unseres Organismus ist nicht einfache Summation von Einzelakten, sondem 
eine aus Teilleistungen aufgebaute organische Einheitsfunktion." Eine solche 
Forderung nach synthetisierender Arbeit ware berechtigt, wenn eine geniigende 
Anzahl von sicheren Teilkenntnissen vorlage. Dies ist aber nicht der Fall. Wohl 
ist eine fast uniibersehbare Literatur iiber den Sympathicus und Parasympathicus 
entstanden. Jedoch sind die Ergebnisse voller Widerspriiche. Dies geht z. B. aus 
einer Kontroverse hervor, in der zwar F. H. LEWY einen Untersuchungsbefund 
von KARPLUS bestatigt, dieser jedoch die von F. H. LEWY beigebrachte "Be
statigung und Prazisierung" seiner Erfahrungen iiber die zentrale Regulierung 
der lrisbewegungen deshalb ablehnt, weil LEWYS Ergebnisse seines Erachtens 
nach durch Stromschleifen getriibt sind. Der Grund fiir solche widerspruchs. 
vollen Ergebnisse del' sich mit dem autonomen Nervensystem beschaftigenden 
Forscher liegt an der Schwierigkeit der Materie, die dem analytisch arbeitenden 
Experimentator niemals rein in den Handen liegt. Reaktionen an den autonom 
innervierten Organen sind nicht nur von der Erregung autonomer Nerven abo 
hangig, sondem sie pflegen sich auch nach dem humoralen Milieu zu richten, 
das gerade vorhanden ist. Anderungen des Calciumgehaltes del' Umgebungs
oder Zellfliissigkeit konnen Z. B. den Erfolg einer Nervenerregung geradezu um
kehren. Pathologische Zustande konnen gleiches bewirken. So fand Z. B. SIMONS, 
daB die GefaBe beim RAYNAUD-Kranken auf Kaltreize nicht wie beim Normalen 
mit Verengerung reagieren, sondern mit Erweiterung. Es handelt sich wohl 
um ortliche Umstimmungen der in Frage kommenden Zellen, die dann auf 
Nervenreize in pathologischer Weise antworten. Es gibt aber auch zentral 
gelegene Umstimmungen. lch weise auf die Tatsache hin, daB bei manchem 
Tabiker sich die Pupille auf Licht nicht verengert, sondern erweitert (paradoxe 
Lichtreaktion). Aber auch schon unter normalen Bedingungen sind die autonom 
innervier,ten Organe von humoralen Erregungen abhangig, die entweder ortlich 
entstehen und von der Gewebsfliissigkeit aus wirken oder auf dem Fliissigkeits
wege - meist ist es del' Blutweg - zum Organ gelangen. Fiir den ersten Fall 
ist del' kiinstlich erzeugte Dermographismus ein Beispiel: Durch den Hautreiz 
entsteht in der Haut eine Substanz - LEWIS' H-Substanz (von del' angenommen 
wird, daB sie Histamin sei) -, die sowohl direkt als auch auf dem Wege eines 
postganglionaren Axonreflexes in sensiblen Nerven die GefaBe der Haut ortlich 
zur Erweiterung bringt (s. auch S. 390). Wir weisen schon hier besonders 
darauf hin, welche Bedeutung das im Organismus vorkommende und bei 
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Nervenerregungsprozessen freiwerdende Gewebshormon Aeetyleholin besitzt. 
Wir wissen heute dureh DALE und FELDBERG, daB z. B. in der peripheren 
sympathisehen Ganglienzelle die Erregungsiibertragung von pra- naeh post
ganglionar dureh Aeetylcholin bewirkt wird. 

Fiir den zweiten Fall lassen sich viele Beispiele anfiihren: Fast aIle Hormone 
beeinflussen die Tatigkeit der autonom innervierten Organe. Das Adrenalin 
gilt direkt als ein Erregungsstoff der autonom innervierten Organe, der im 
"Notfall" (CANNON) die Funktionen des Nervus sympathicus iibernimmt. 
Die innige Zusammenarbeit bei der Regulation der "Tiefenperson" durch die 
autonomen Nerven und durch die im BIute oder in der Gewebsfliissigkeit ge
lOsten chemischen Stoffe driickt sich darin aus, daB KRAUS und S. G. ZONDEK 
von einem vegetativen System sprechen, das sowohl humorale als auch vegetativ
nervose Regulation umfaBt. Es ist gewiB, daB eine derartige Zusammenarbeit 
vorhanden ist. Wir miissen daher in einem besonderen Kapitel auf die humoral
physiologischen Substanzen eingehen. 

Wahrend in friiheren Forschungen vegetatives (Nerven-) System und soma
tische Innervation streng voneinander geschieden wurden, sowohl vom anato
mischen als auch vom funktionellen Standpunkt aus, so gibt es heute einige 
Arbeiten, die beweisen, daB autonome Innervation auf die somatische Innervation 
einen EinfluB auszuiiben vermag; so hat z. B. die sympathische Innervation auf 
die motorische Nerven- und Muskelerregung einen EinfluB (s. weiter unten). 
Es sind heute Arbeiten bekannt, die den EinfluB der sympathischen Innervation 
auf die Sinnestatigkeit festgestellt haben (s. weiter unten). 

Die Arbeiten iiber den EinfluB des autonomen Nervensystems auf das cerebro
spinale Nervensystem sind noch zu sehr im FluB, als daB abschlieBend etwas 
genaueres angegeben werden kann. 

Es dad hier nur gesagt werden, daB dadurch, daB das autonome Nerven
system den gesamten Kreislaufsapparat innerviert, sehr leicht Beziehungen 
von Organfunktionen zum autonomen Nervensystem hergestellt werden, die 
zunachst nur eine Beziehung zum Kreislaufsorgan darstellen. Uberdies kommt 
eine Anderung in der Tatigkeit aller Organe auch noch durch endokrine oder 
Gewebshormone zustande, ohne daB ein direkter EinfluB des autonomen 
Nervensystems hier im Spiele ist. So ist z. B. darauf hinzuweisen, daB 
Erregung von autonomen Nerven Acetylcholin oder doch eine ahnlich wirkende 
Substanz freimacht, die in den BIutkreislauf gelangt und Wirkungen ausiibt. 

Vom funktionellen und auch vom anatomischen Standpunkt aus wird das 
autonome Nervensystem in zwei Nervengebiete geteilt: das sympathische 
und daneben das parasympathische Nervensystem. Man hat sich eine Zeitlang 
angewohnt, beide Systeme als Antagonisten aufzufassen. Diese Anschauung 
war recht einleuchtend, eine genauere Analyse wies aber darauf hin, daB beide 
Systeme synergisch arbeiten (SCHILF). 

Der scheinbare Antagonismus von sympathisch und parasympathisch riihrte 
auch teilweise daher, daB einige Gifte nur auf sympathisch innervierte, andere 
nur auf parasympathisch innervierte Organe wirken sollten. Auch dies stimmt 
nicht, wie wir beschreiben werden. Die Einwirkung von Giften auf Organe 
hat in den meisten Fallen nichts mit den Nerven zu tun, die zum Organ fiihren; 
das Gift wirkt fast immer auf die Zelle (s. S.372). Die Vernachlassigung dieser 
Tatsache hat zu manchen Fehlschliissen und Verwirrungen auf dem Gebiete 
des autonomen Nervensystems AnlaB gegeben. 

Aus dem Institut von Sir HENRY DALE in London sind eine Reihe von Arbeiten 
erschienen, die die Einteilung der sympathischen und parasympathischen Nerven 
auf eine ganz neue und sehr sichere Grundlage aufbauen. Sehr wesentlich zu 
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dieser neuen Einteilung ha ben die Arbeiten meines friiheren Mitarbeiters W. FELD
BERG, der jetzt bei DALE arbeitet, beigetragen. Es handelt sich urn eine 
Forschungsrichtung, die davon ausgeht, daB eine Reihe von Regulationen 
humoral-physiologisch bedingt wird. Hiezu gehOrt die Meinung, die auto
nomen Nerven in solche einzuteilen, die bei ihrer Erregung an der Effektor
zelle entweder Acetylcholin oder eine adrenalinahnliche Substanz freimachen. 
Man diirfte daher nicht mehr von sympathischen oder parasympathischen, 
sondern von adrenergischen und cholinergischen Nerven sprechen. Es hat sich 
namlich herausgestellt, daB bei der Erregung eines postganglionaren para
sympathischen Nerven an oder in der Zelle Acetylchinolin frei wird, das jetzt 
den ErregungsprozeB bewirkt. Fiir den sympathischen ErregungsprozeB kommt
eine chemische Substanz in Frage, die in der Wirkung dem Adrenalin sehr ahnlich 
ist (CANNON, Sympathin). Die praganglionaren Fasern - sie seien sympathisch 
oder parasympathisch - sind wahrscheinlich aIle cholinergisch, d. h. der Er
regungsiibergang von pra- nach postganglionar wird durch Acetylcholin ver
mittelt. Hiermit ist gleichzeitig gesagt, daB in der Ganglienzelle keine ununter· 
brochene Fortleitung der gleichen Erregung von der praganglionaren zur post. 
ganglionaren Faser besteht. Diese ganz neuen Befunde iiber die Eint-eilung 
der autonomen Nerven in cholinergische und adrenergische Fasern erklaren auch 
die bisher nicht zu deutenden friiheren Befunde von LANGLEY und ANDERSON. 
Diese Forscher fanden namlich bei ihren Versuchen der Einheilung von para
sympathischen in sympathische bzw. von praganglionaren in postganglionare 
Fasern, daB Einheilungsversuche nur dann gelangen, wenn, wie wir heute wissen, 
cholinergische Faser mit cholinergischer Faser zusammen vernaht wird. Ein 
cholinergischer Nerv wachst nicht in einen adrenergischen hinein. Die "funk
tionelle Chemie", wie DALE die humoralphysiologische Betrachtungsweise 
nennt, hat hier die in ihrer Deutung unklaren Befunde von LANGLEY und 
ANDERSON verstandlich gemacht. Der "funktionellen Chemie" haben FELDBERG 
und SCHILF schon friiher ihre ganze Aufmerksamkeit beim Studium des 
autonomen Nervensystems zugewendet. Sie haben auf Grund ihrer Arbeiten 
iiber das im Organismus vorkommende und Regulationen verrichtende Histamin 
und Acetylcholin von Gewebshormonen und Gewebspharmakologie gesprochen 
und dadurch die Tatsachen begrifflich festlegen wollen, die iiber die physio
logische Regulation, soweit sie durch chemische im Organismus vorhandene 
bzw. durch einen ErregungsprozeB entstandene Stoffe bedingt sind. 

Der Ausgangspunkt und die einzelnen Tatsachen, die neue Einteilung der 
autonomen Nerven betreffend, sind folgende: Als OLIVER und SCHAFER (1894) 
zum ersten Male die Wirkung von Nebennierenextrakten beschrieben, begann 
fUr die Physiologie - beide Autoren waren Physiologen - ein neuer Ab
schnitt. Die Wirkung chemischer Stoffe auf Funktionen tierischer Organe 
erregte das Interesse des Physiologen. Er brach hiermit allerdings in das 
Arbeitsgebiet der Pharmakologie ein. Jedoch konnte dieser Ubertritt gerecht
fertigt sein: die chemischen Stoffe, mit denen der Physiologe jetzt zu arbeiten 
begann, waren nicht korperfremd, wie z. B. Atropin oder Muscarin, sondern 
sie wurden entweder aus dem tierischen Gewebe extrahiert oder bei der 
Tatigkeit des Organs oder Gewebes abgefangen. FELDBERG und ich nannten 
deshalb diese Pharmakologie Gewebspharmakologie, weil es sich urn eine 
pharmakologische BeschiiJtigung handelte, bei der die chemischen Stoffe aus 
dem tierischen Gewebe stammten, dessen Physiologie zu erforschen war. In 
den meisten Fallen handelte es sich urn vegetative Organe oder Gewebe, die 
entweder vom Sympathicus oder Parasympathicus oder von beiden innerviert 
wurden. Die Beziehung der Gewebspharmakologie zur Lehre vom aut-onomen 
Nervensystem ist daher sehr innig. 
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Der Ausgangspunkt solcher gewebspharmakologischer Studien mag folgender 
sein: Die Reizung des Nervus splanchnic us macht in der Nebenniere Adrenalin 
frei, das ins Blut gelangt und jetzt auf eine Reihe von autonom innervierten 
Organen wirkt. Dieser Fall ist ganz klar und genugend sicher studiert. Das 
Gewebe eines Organs macht auf Nervenreizung einen pharmakologisch sehr 
aktiven chemischen Stoff frei, der ins Blut gelangt, also auch Fernwirkungen 
auszuuben vermag. Hiermit war ein wichtiger Zweig der Physiologie, die Lehre 
von den Hormonen, begrundet. Sie gehort in das groBe Kapitel der Gewebs
pharmakologie. Aber auch die Entdeckung von O. LOEWI (1921) gehort hier 
herein, der fand, daB bei Reizung der das Herz versorgenden Nerven chemische 
Stoffe frei werden, die auf andere Tiere ubertragen werden konnen und dann 
spezifisch im Sinne einer Vagus- oder Acceleranserregung wirken. DaB bei 
Reizung von autonomen Nervenfasern im innervierten Organ Stoffe frei werden, 
die dann erst die durch die Nervenreizung bewirkte Erregung "chemisch" im 
Organ ins Werk setzen, war schon 1904: von ELLIOTT vermutet worden. Er 
auBerte, daB "Adrenalin der chemische Erreger sei, der bei jeder sympathischen 
Erregung frei werde, die zur Peripherie gelange". Er dachte dabei im 
wesentlichen an die Anderungen in der GefaBweite, wie sie durch Adrenalin 
bedingt werden. Was die Herzstoffe anbetrifft, so hatten schon vor LOEWI 
im Jahre 1906 DIXON und auch HOWELL einige Experimente angestellt, die 
bewiesen, daB bei Vagusreizung chemische Stoffe frei werden. Erst LOEWI 
und seinen Mitarbeitern gelang es, den Vagusstoff mit einem Cholinester zu 
vergleichen. Es stellte sich dann heraus, daB dieser Ester im Organismus 
durch eine Esterase sehr schnell zerstort wird. Physostigmin verhindert diese 
Spaltung. Acetylcholin, urn das es sich hier als Gewebshormon handelt, wird 
durch die Esterase in Cholin und Essigsaure gespalten. Wenn man also Acetyl
cholin im Organismus nachweisen will, muB vorher Physostigmin eingespritzt 
werden. DALE und DUDLEY gelang dann der chemische Nachweis von Acetyl
cholin in der Pferdemilz; aber auch in der menschlichen Placenta wurde es 
von CHANG und GAD DUM gefunden. Nachdem mein fruherer Mitarbeiter FELD
BERG eine sichere Methode zum physiologischen Nachweis von Acetylcholin 
ausgearbeitet hatte, konnte nachgewiesen werden, daB nicht nur bei Vagus
reizung im Herzen, sondern bei fast jeder Parasympathicuserregung im Gewebe 
des betreffenden Organs Acetylcholin frei wird. Bei Reizung der Chorda 
tympani wird in der Submaxillaris und in der Zunge, bei Reizung der Nervi 
pelvici in der Muskulatur der Harnblase und bei Reizung des Nervus vagus im 
Magen ein Stoff frei, der mit groBer Sicherheit als Acetylcholin anzusprechen ist. 
Uber die pharmakologischen Eigenschaften dieses Stoffes s. S.375. Auch im 
Kammerwasser des Auges lieB sich sowohl bei Parasympathicusreizung als 
auch bei Belichtung des Auges, wodurch Verengerung der Pupille durch den 
parasympathisch innervierten Sphincter zustande kommt, ein Stoff nach
weisen, der sich in nichts von Acetylcholin unterscheiden lieB. Hiermit war 
gleichzeitig bewiesen, daB auch unter "physiologischen" Versuchsbedingungen 
und nicht nur bei kunstlichen Reizversuchen Acetylcholin frei wird. Fur das 
Herz liegen ubrigens ahnliche Versuchsbedingungen vor (s. S. 383). Fur den 
Neurologen besonders bemerkenswert ist die von FELDBERG und seinen Mit
arbeitern gefundene Tatsache, daB auch in den sympathischen Ganglien eine 
Substanz frei wird, von der man annehmen muB, daB sie Acetylcholin sei. 
Hierzu sprechen die Befunde von SCHILF und STERNBERG, die .fanden, daB 
Bestreichen von Acetylcholin auf sympathische Ganglienzellen im zugehorigen 
autonom innervierten Organ einen Erregungseffekt bewirkt. Wird dagegen die 
motorische GroBhirnrinde mit Acetylcholin bestrichen, so kommt es zu keiner 
motorischen AuBerung. Der beste Kenner der hierher gehorenden Tatsachen, 
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Sir HENRY DALE glaubt "darum, daB man berechtigterweise nicht mehr daran 
zweifeln kann, daB das Acetylcholin, welches bei Reizung der praganglionaren 
Nerven im Ganglion auftritt, die Funktion hat, die nerv6se Tatigkeit iiber 
die Synapsen hinweg zu iibertragen, und daB tatsachlich keine ununterbrochene 
Fortleitung der gleichen Erregung von der praganglionaren zur postganglio
naren Faser besteht". Hiermit ist ein sehr wichtiger allgemein nervenphysio
logischer Streitpunkt beriihrt, der durch das Studium der Gewebshormone neu 
entfacht ist. Die Folgerungen, die man jedoch aus Beobachtungen iiber das 
Freiwerden von Acetylcholin im Liquor cerebrospinalis nach Reizung des 
zentralen Vagusstumpfes machen kann, gehen heute schon so weit, daB die 
Lehre von der chemischen ltbertragung einer Nervenerregung "in einer be
stimmteren Form, vielleicht auch in die Lehre von den Funktionen des 
Zentralnervensystems eindringen" wird (DALE). 

Die Tatsache, daB nachgewiesen wurde, daB bei parasympathischer Erregung 
im Organ Acetylcholin frei wird, hat DALE veranlaBt, von "cholinergischen" 
N ervenfasern zu sprechen. Solche N ervenfasern, bei denen nach Reizung eine 
Wirkung zustande kommt, die der von Adrenalin gleicht, nennt er "adren
ergische" Nervenfasern. Fiir letztere ist allerdings der Beweis, daB nach Reizung 
sympathischer Fasern wirklich Adrenalin sich nachweisen laBt, noch nicht 
vorhanden. Wir erwahnten oben die Vermutung von ELLIOTT. CANNON und 
seine Mitarbeiter konnten nach Sympathicusreizung einen Stoff feststellen, 
der an entfernt gelegenen Organen noch Wirkungen ausiibte. Natiirlich war 
vorher die Nebenniere entfernt worden. Die amerikanischen Forscher wollen 
sogar ein hemmendes und ein erregendes "Sympathin" gefunden haben, je 
nachdem hemmende oder erregende Sympathicusfasern gereizt worden waren. 
Die Versuche iiber diesen Gegenstand sind noch nicht abgeschlossen, jedenfalls 
ist nach CANNON die Identitat des Sympathicus mit Adrenalin ziemlich gering. 
Bemerkenswert ist jedenfalls die Tatsache, daB die sympathischen SchweiB
driisenfasern cholinergisch sind: DALE und FELDBERG fanden, daB bei Reizung 
des Bauchsympathicus, der bei der Katze die SchweiBnerven mit sich fiihrt, im 
venosen Blute, das von den SchweiBdriisen stammt, Acetylcholin auftritt. 
Hiermit stimmt auch das sonstige Verhalten der sympathisch innervierten 
SchweiBdriisen iiberein, die namlich pharmakologisch parasympathisch reagieren 
(s. S.393). 

Neben dem Acetylcholin treten die anderen Gewebsstoffe, soweit man sie 
kennt, fiir den NervenerregungsprozeB an Bedeutung zuriick. Wahrscheinlich 
ist in den Fallen, in denen Cholin als Erregungsstoff, wie z. B. im Darm oder 
Uterus gefunden wurde, Acetylcholin der Nervenerregungsstoff, der, wie wir 
oben beschrieben haben, im Organismus schnell durch die Esterase in Essigsaure 
und Cholin gespalten wird. Die Vermutungen von FELDBERG und SCHILF, 
daB der von LOEWI gefundene sympathische Erregungsstoff im Herzen Histamin 
sei, diirften fallen zu lassen sein; sehr wahrscheinlich wird Histamin auf Erregung 
vom Nerven her iiberhaupt nicht frei, auch nicht bei der antidrom hervor
gerufenen GefaBerweiterung. Ebenfalls stehen die von FREY und KRAUT im 
Harn gefundenen Stoffe, sowie die von FELIX und LANGE isolierten K6rper, 
die zu den Guanidinen gehoren sollen, mit Nervenerregungsprozessen wohl in 
keinem Zusammenhang. 

II. Allgemeiner Teil. 
1. Allgemeine Physiologie. 

Zur Beschreibung der allgemeinen Physiologie des autonomen Nerven
systems gehort, daB wir auch ein wenig auf die autonom innervierten Organe 



366 E. SCHILF: Physiologic der peripheren Apparate (periphere Nerven nnd Wurzeln). 

eingehen miissen. Ihre Tatigkeit ist mit der des Nervensystems einestells eng 
verbunden, anderntells brauchen diese Organe nach Durchschneidung der 
zugehorigen autonomen Nerven weder der Degeneration anheimzufallen noch 
iiberhaupt ihre Tatigkeit einzustellen. Diese Tatsache trennt die autonom 
innervierten Organe in besonderem MaBe von den somatisch innervierten 
Organen. Well die "autonomen" Organe auch nach ihrer Trennung von 
Nerven ihre Tatigkeit in fast normaler Weise verrichten, hat man in einigen 
Fallen angenommen, daB die im Organ vorhandenen nicht degenerierten 
Nerven und Ganglienzellen Erregungen zum Organ schicken. Das Problem, 
ob neurogen oder myogen spielte bei der Frage des Ursprunges der Herz
aktion eine groBe Rolle, neurogen oder organogen ist auch heute noch bei 
den autonom innervierten Organen ein Problem allgemein-physiologischer 
Natur. Es behandelt die Frage, wieweit autonome Nerven an der unwill
kiirlichen rhythmischen Tatigkeit von Organen Antell haben. Weilletztere zu 
einem nicht geringen Teile von innersekretorischen und den Gewebs-Hormonen 
mit erregt werden, glaubte man, daB Hormone die Erregung von unwillkiir
lichen Organen besorgen. Hierbei entstand aber die Frage nach der Wirkungs
weise und dem Wirkungsort dieser im Blute gelosten Substanzen. Yom 
Adrenalin her kennen wir die enge Beziehung dieses Hormons zum Sym
pathicus. Man nahm an, daB es iiber den Sympathicus bzw. seinen letzten 
Nervenendigungen auf das Organ wirke. Hier war also doch nicht das Vor
handensein des autonomen Nerven bei der Wirkung der humoralphysiologischen 
Substanz ausgeschlossen. Das Problem spitzte sich also nach der Frage 
zu, wie wirken Gifte bzw. Hormone auf Organe. Hier wollen wir kurz an
fiihren (das Nahere S. 373), daB wir die Vorstellung vertreten haben, daB 
die autonomen Gifte und Hormone im allgemeinen unabhangig von ner
voser Substanz auf die Organzellen wirken konnen. Es sind Ausnahmen 
bekannt. Wir vermuten, daB die 1,'egulatorische Tatigkeit von Organzellen 
auch ohne Nerven moglich ist, wie das ja auch aus vergleichend physiologi
schen Tatsachen - es gibt eine Reihe von Tieren ohne Nervensystem - sehr 
wahrscheinlich ist. 

Weil die Tatigkeit autonom innervierter Organe auch dann noch vor sich 
geht, wenn sie keine Verbindung mit dem autonomen Nervensystem besitzen, 
so sei damit keineswegs gesagt, daB der EinfluB des autonomen Nervensystems 
auf die von ihm versorgten Organe an und fiir sich gering sei. CANNON zeigte 
allerdings an seinen "unsympathischen" Tieren - er nahm ihnen den gesamten 
Sympathicus heraus -, daB der Funktionsausfall nicht sehr groB war; im 
einzelnen zeigten aber die Versuchstiere doch herabgeminderte Leistungen 1 

1 Dies muBte deshalb erwartet werden, weil neben der direkten Beeinflussung der yom 
Sympathicus innervierten Organe diese Organe ja auch noch durch Hormone in ihrer Regu
lation beeinfluBt werden. Denn die Tatigkeit der Hormondriisen wird in den meisten 
Fallen durch den Sympathicus geregelt. So sind deshalb so zusammengesetzte Funktionen 
wie die Muskelarbeit oder die Warmeregulation durch die Herausnahme des Sympathieus 
gestOrt. "Obgleich Tiere viele Monate lang in scheinbarer Gesundheit uberleben Mnnen, 
ohne den sympathischen Teil der autonomen nervosen Organisation zu besitzen, wird er 
doch, wenn vorhanden, in Zusammenwirkung mit dem Nebennierenmark unter sehr ver
schiedenen Umstanden ausgenutzt. Ob das sympathico-adrenale System durch Schmerz
erregung, Muskelarbeit, Asphyxie, niedrigen Blutdruck, Kalte oder Infektion erregt wird, 
immer ist die augenblickliche Situation eine solche, welche entweder eine besondere An
forderung an den Organismus stellt oder wahrscheinlich eine solche an ihn stellen wird. 
Immer ist die Tatigkeit des Systems so, daB es das Wohlergehen des Organismus begftnstigt. 
Der Blutstrom wird derart verschoben, daB er die Wirksamkeit bei Muskelermudung fordert; 
die Stoffweehselgeschwindigkeit wird beschleunigt, wenn die Temperatur zu sinken tendiert, 
Traubenzucker wird aus dem Lebervorrat frei, wenn die Menge im Blut auf ein tiefes Niveau 
sinkt" (CANNON). 1m einzelnen verhielten sich die sympathicuslosen Katzen wie normale 
Tiere: "Wir haben keinerlei Zeiehen eines Unterschiedes im Gebrauch ihrer Muskulatur 
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und ich selbst habe mit LEWIN zeigen konnen, daB die rhythmischen Kon
traktionen der KaninchenohrgefaBe aufhOren, wenn die zu den GefaBen 
fiihrenden sympathischen Nerven durchschnitten werden. Wenn auch die 
autonomen Nerven nicht als lebenswichtige Bestandteile des gesamten Organ
systems aufzufassen sind, so haben sie wichtige regulative Funktionen zu 
leisten, die im einzelnen noch nicht geniigend bekannt sind: ganz ailgemein 
scheinen sie aber aile Zeilen mehr oder minder direkt zu beeinflussen und iiber 
den Weg einer tonischen Innervation die Tatigkeit der Zeilen zu regulieren. 
Es kommt hinzu, daB infolge der Beeinflussung der BlutstromungsgroBe durch 
die GefaBweitenveranderung die Tatigkeit der Organe weitgehend von dem 
Zustand der sympathischen GefaBnerven abhangig ist. Demnach erstreckt sich 
daher die Tatigkeit des autonomen Nervensystems auf fast aile Organe des 
Gesamtorganismus. 

Die Erregungen, die von einer zentral-nervosen Stelle des autonomen Nerven
systems ausgehen mogen, sind mit Bezug auf die Geschwindigkeit, mit der die 
Erregungswelle iiber den Nerven hinzieht, von der der somatischen sehr ver
schieden. Ganz ailgemein kann gesagt werden, daB die Leitungsgeschwindigkeit 
mindestens IOmal geringer ist als im somatischen Nerven. Die Angaben der 
einzelnen Autoren schwanken ziemlich erheblich. DENNIG gibt 60-100mal 
geringer an. Ich glaube nicht, daB es sich bei den verschiedenen Angaben der 
Autoren (s. auch EINTHOVEN, HOOGERWERF, KARPLUS und KREIDL; die Autoren 
geben 5 m pro Sekunde, also ungefahr 15mal geringer, s. auch HAMDI und 
SCHILF) um Differenzen handelt, die auf fehlerhaften Beobachtungen beruhen, 
sondern ich nehme an, daB der autonome Nerv zu verschiedenen Zeiten 
und unter verschiedenen Versuchsbedingungen auch die Erregung verschieden 
schneilleitet. Weiter ist mit Recht darauf hingewiesen, daB die verschiedenen 
Organen zugehorigen, aber in einem autonomen Nerven vereinigten Nerven
fasern verschiedene Erregungsgeschwindigkeiten besitzen konnen. Wir wissen 
auch selten mit Sicherheit, ob nicht im Verlaufe des autonomen Nerven 
Ganglienzeilen passiert werden, die die Leitungsgeschwindigkeit beeinflussen 
konnen. Wenn auch die in der Peripherie gelegenen Ganglienzeilen kaum 
eine selbstandige Funktion zu verrichten haben, so scheinen sie doch tonische 
Fahigkeit auf das zugehOrige Organ auszuiiben, wie mein Mitarbeiter Bos
HAMMER fand. DaB von autonomen Zentren dauernde tonische Erregungen 
tiber die autonomen Nerven hinziehen, wird durch das Vorhandensein von 
Aktionsstromen bewiesen, die sowohl vom Vagus als auch vom Halssympathicus 
abgeleitet werden. Eine nahere Analyse der Aktionsformen liegt bisher noch 
nicht vor. 

Die Tatigkeit des Nerven, die Erregung zu leiten, ist mit Bezug auf Sympathi
cus und Parasympathicus nicht spezifisch, d. h. das sogenannte N ervenprinzip 
diirfte im sympathischen una parasympathischen N erven dasselbe sein. LANGLEY 
lieB den zentralen Stumpf eines durchschnittenen parasympathischen Nerven 
in den peripheren eines sympathischen einheilen, so daB das betre££ende Organ, 

gesehen - Infektionen ertrugen sie genau so wie normale Katze - sie zeigten jedoch eine 
starke Warmebediirftigkeit - eine weibliche sympathicuslose Katze gebar 2 Katzchen, die 
sie stillte. Aber unsere sympathicuslosen Katzen werden ja im Laboratorium auch nicht 
den Forderungen des Lebens der AuBenwelt ausgesetzt. Wenn sie frei waren und sie dann 
genau beobachtet werden kOnnten, so wiirde bei ihnen keine Adrenalinsekretion stattfinden, 
kein Ansteigen des Blutzuckers, keine Polycythiimie, keine ausgesprochene Vasokonstriktion 
der EingeweidegefaBe mit damit zusammenhangendem Anstieg des Blutdruckes und schneller 
werdender Stromungsgeschwindigkeit, keine Herzschlagvermehrung, keine Umstellung des 
Kreislaufs zugunsten der arbeitenden Muskeln. Es ist auBerst zweifelhaft, ob ein sym
pathicusloses Tier sich mit der Wirksamkeit schutzen kann wie ein normales Tier." [CANNON, 
NEWTON, BRIGHT, MENKIN, MOORE: Amer. J. PhysioI. 89, 84 (1929).] 
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das vorher von einem sympathischen Nerven versorgt worden war, jetzt von 
einem parasympathischen Nerven innerviert wurde. Trotzdem bewirkte die 
Reizung des eingeheilten parasympathischen Nerven den alten sympathischen 
Reizerfolg. Allerdings lassen sich gegen die Deutung des Versuchsresultates 
einige Einwendungen machen, von denen die wesentlichen folgende sind: Es 
ist sehr wahrscheinlich, daB das Organ es ist, das auf jeden Reiz, sofern er quanti
tativ nicht schadlich ist, mit dem ihm zukommenden spezifischen Reizerfolg 
antwortet. Es ware also gleichgiiltig, ob der Reiz ein Nervenreiz, oder ein 
pharmakologischer oder ein mechanischer sei, in jedem FaIle antwortet das 
Organ mit der ihm zukommenden Reaktion. Steht man auf diesem Standpunkt, 
der eine Reihe von sicheren Versuchsresultaten fiir sich hat, so ware mit dem 
Einheilungsversuch eines sympathischen in einen parasympathischen Nerven 
die Frage eines einheitlichen autonomen Nervenprinzips als beantwortet an
zusehen (s. dariiber die neueren Ansichten von DALE iiber "cholinergische" 
und "adrenergische" Nervenfasern (S.372). 

Es scheint, daB die GegeniibersteIlung von sympathischen und parasym
pathischen als antagonistischen Nervenerregungsvorgang sich nur schwer 
beweisen laBt. 1m iibrigen sind sogar Einheilungsversuche des Halssym
pathicus mit dem Nervus recurrens oder mit dem Nervus phrenicus gemacht 
worden. In beiden Fallen ergibt dann Halssympathicuserregung Bewegung des 
Stimmbandes oder des Zwerchfelles, was wohl beweist, daB es das Organ ist, das 
auf "unspezifische" Reize immer spezifisch antwortet. 

Diese Versuchsresultate sind fiir die neueren Erkenntnisse von den adrener
gischen und cholinergischen Nerven, so werden neuerdings sympathische und 
parasympathische Nerven bezeichnet (siehe dariibel' weiter unten), deshalb von 
Bedeutung, weil verschiedene Autoren (W. R. HESS und BRINKMAN und 
RUITER) gefunden haben, daB bei Erregung eines willkiirlich innervierten 
Muskels ein acetylcholinahnlicher Stoff frei wird. DALE und FELDBERG haben 
dann am Zungenmuskel bei Reizung des rein motorischen Nervus hypoglossus
die sympathischen Fasern waren wegen der Entfernung des obersten Hals
ganglions degeneriert - regelmaBig Acetylcholin nachweisen konnen. Auch 
an den Muskeln der hinteren Extremitat des Hundes sind unter Vermeidung 
jeglicher MiBdeutungen gleiche Befunde erhoben worden. Diese Tatsachen mit 
den oben angefiihrten Einheilungserfolgen sind deshalb bemerkenswert, weil 
wohl immer nur cholinergische Nerven in cholinergische Nerven einheilen und 
nicht in adrenergische (DALE). 

Es mangelt nicht an Beweisen dafiir, daB quergestreifte Muskelziige von 
parasympathischen Nerven versorgt werden. So bestehen die Muskellagen im 
oberen Teil des Oesophagus bei den meisten Tieren aus quergestreiften Fasern, 
die aber ebenso wie die glatten Muskellagen im unteren Abschnitt yom Vagus 
innerviert werden. Der PupillenschlieBmuskel beim Vogel ist quergestreift. 
Dieser Muskel reagiert auf Acetylcholin, Curare lahmt wie beim willkiirlich 
innervierten Muskel diesen SchlieBmuskel, Atropin nicht. Bei der Schleie 
(Tinca vulgaris) ist die auBere Schicht des Darmes quergestreift, die innere 
glatt; beide werden yom Vagus innerviert. Bei Vagusreizung reagiert die auBere 
Schicht mit einer schnellen Zusammenziehung, die innere mit dem fiir glatte 
Muskulatur charakteristischen Tonusanstieg und mit rhythmischen Kontrak
tionen. Acetylcholin ruft an beiden Muskelschichten dieselben Wirkungen hervor 
und wieder wird wie bei der Vaguswirkung die auBere quergestreifte Muskel
schicht durch Curare, die innere glatte Muskelschicht durch Atropin gelahmt 
(MERES und WOLSKY). 

Aus den sparlich vorliegenden Aktionsstromen von Sympathicus und Para
sympathicus lassen sich eindeutige Schliisse fiir das Problem des "autonomen" 
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Nervenprinzips nicht ziehen, ebenfalls nicht aus der Tatsache, daB der Ohro
naxiewert autonomer Nerven viel groBer als der yom somatischen Nerven 
ist (s. Tabelle 1 aus QUINCKE und STEIN!). Die Hauptschwierigkeit liegt darin, 
daB der autonome Nerv ein iterativer Nerv ist, worunter LAPICQUE die 
Tatsache versteht, daB der autonome Nerv haufig erst auf eine Summation 
von Erregungen zu antworten vermag. 

Tabelle 1. Chronaxie autonomer Nerven und ihrer Erfolgsorgane 1• 

Tierart 

Frosch .. . 
Krote ... . 
Hund ... . 
Frosch, Hund 
Hund. 
Frosch 
Hund. 
Frosch 

Autonomer Nerv 

Ischiadicus (sensible Fasern) 

'Chorda ty:npani " 
Vasoconstrictoren 

Vasodilatatoren 
Vagus (Herz) 
Splanchnicus 

Vagus (Magen) 

Chl'onaxie des 
Nerven 

a 

0,3 
0,8 
0,4 
2 
2 
2 
3,2 

10 

Chl'onaxie des 
Endorganes 

um 100 (J 

3-4 
1500 
500 

Es ist im iibrigen auffallend, wie schnell durchschnittene autonome N erven 
regenerieren, wie letzthin auch O. P. RICHTER gefunden hat. Sind die autonomen 
Nerven durchschnitten und degeneriert, so haben die betreffenden von diesen 
Nerven friiher versorgten Organe die merkwiirdige Eigenschaft, auf autonome 
Gifte verstarkt zu reagieren. Womit diese tJberempfindlichkeit zusammen
hii.ngt, ist nicht bekannt. E's ist moglich, daB diese "Oberempfindlichkeit die 
paradoxe Pupillenreaktion nach Halssympathicusdurchschneidung erklaren kann. 
Nach einer Halssympathicusdurchschneidung wird namlich zunachst die Pupille 
sehr eng, weil der sympathische Tonus ausgeschaltet ist und der parasympathische 
verengernde Tonus iiberwiegt. Sehr bald aber wird die Pupille wieder weiter 
und sogar weiter als die gesunde Pupille. Es wird angenommen, daB der sym
pathisch denervierte Dilatator pupillae auf im Blute kreisende Stoffe jetzt 
empfindlicher antwortet. In ahnlicher Weise hat man sich auch die paralytische 
Speichelsekretion nach Ohordadurchschneidung zu erklaren (s. damber S. 393). 

In einigen Fallen hat man versucht, pra- und postganglionare Fasern zur 
Vereinigung zu bringen, also das Ganglion auszuschalten. Dies ist offenbar 
nicht gelungen. Es scheint doch das Ganglion fur die Leitung der Erregung 
eine gewisse transformatorische Leistung zu besitzen, was auch daraus hervor
gehen mag, daB nach dem Tode des Versuchstieres auf Reizung der pragan
glionaren Fasern (sowohl der sympathischen als auch der parasympathischen) 
an der Pupilla keine Wirkung zu beobachten war, hingegen Reizung der post
ganglionaren Fasern sich immer noch als wirksam erwies. Die Ganglienzelle 
ist gegen Kreislaufsstorung empfindlicher als der Neurit und stirbt eher abo 
Man kann nicht annehmen, daB im Ganglion die Erregung nur hindurchzieht, 
obwohl wir uns von der funktionellen Umschaltung von pra- nach postganglionar 
nur schwer eine Vorstellung machen konnen. Die neuesten Arbeiten meines 
friiheren Mitarbeiters W. FELDBERG scheinen hier einen neuen Weg zu weisen: 
Dieser Forscher findet namlich, daB bei praganglionarer sympathischer Reizung 
im Ganglion Acetylcholin frei wird. "Diese Beobachtungen unterstiitzen die 
Annahme, daB der Mechanismus, durch den jede Nervenerregung normalerweise 
die Synapsen passieren muB, darin besteht, daB in der Synapse kleine Mengen 
von Acetylcholin frei werden." COber die Giftempfindlichkeit von sympathischen 

1 QumCKE U. STEIN: Erg. PhysioI. 34, 1007 (1932). 

Handbuch der Neurologie. II. 24 
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Ganglien gegenuber Acetylcholin s. S. 375.) Dies scheint nicht nur fur 
sympathische Ganglienzellen zu gelten, sondern auch fUr parasympathische. 
DALE und FELDBERG fanden namlich, daB Acetylcholin als chemischer 
Erregungsmittler einer Vagusreizung des Magens zu gelten hat (s. FELD
BERG und GAD DUM und DALE und FELDBERG). DaB von dies en geringen 
"acetylcholinartigen" Substanzen noch nachweisbare Spuren in das Blut ge
langen, konnte VON SAALFELD feststellen (s. daruber Naheres S. 392). Wir 
konnen heute ganz allgemein sagen, daB aIle praganglionaren Nervenfasern in 
der Ganglienzelle bei ihrer Erregung Acetylcholin frei machen und daB die 
Erregungsubertragung von pra- nach postganglionar durch den humoral
physiologischen Vorgang des Freiwerdens von Acetylcholin verursacht wird. 
Der Ausgangspunkt solcher Studien war die Tatsache, die FELDBERG mit 
seinen Mitarbeitern fand, daB bei der Splanchnicusreizung in der Nebenniere 
Acetylcholin frei wird, wodurch die Sekretion von Adrenalin in das Blut 
hinein bedingt wird. Da der Nervus splanchnicus ein praganglionarer Nerv ist, 
lag es nahe, zu untersuchen, ob nicht in anderen Synapsen auch Acetylcholin 
frei und wirksam wird. Hinzu kam eine Beobachtung von CHANG und 
GAD DUM , die altere Befunde von NITANOWSKI bestatigen und erweitern 
konnten und fanden, daB der sympathische Grenzstrang mit seinen Ganglien 
beim Extrahieren mehr Acetylcholin lieferte als die meisten anderen Organe. 
Ferner veroffentlichte KIBJAKOW in Durchstromungsversuchen des obersten 
Halsganglions der Katze die Tatsache, daB bei Reizung des Halssympathicus 
etwas in die Durchstromungsflussigkeit uberging, das beim Wiedereinspritzen 
als Reiz auf Ganglienzellen wirkte. FELDBERG und GAD DUM wiederholten 
diese Versuche, bestatigten das Resultat und stellten als erregenden Stoff das 
Acetylcholin fest. Es ist moglich, daB Kalium bei dem Freiwerden von 
Acetylcholin eine Rolle spielt, wie BESNAK, BROWN und FELDBERG gefunden 
haben. Werden die sympathischen Nerven durchschnitten und wird die Zeit 
fur die Degeneration abgewartet, so macht Kalium im Ganglion nicht mehr 
Acetylcholin frei und auch der Acetylcholingehalt eines solchen Ganglions ist 
geringer als bei einem Ganglion mit unversehrten praganglionaren Fasern. DaB 
die Erregungsleitung im Ganglion eine Veranderung erfahrt, geht aus der Wir
kung von Nicotin auf die Erregungsleitung im Ganglion hervor. Nicotin unter
bricht nicht die Erregungsleitung im Neuriten, wenn man dies en mit einer 
geeigneten Nicotinlosung bestreicht (SCHILF), wohl aber die im Ganglion. Und 
zwar besteht fur die Leitung der Erregung zu einem Organ diese Nicotin
emptindlichkeit nur in einem bestimmten Ganglion; beispielsweise liegen die 
nicotinempfindlichen Ganglienzellen fur den sympathisch innervierten Dilatator 
pupillae nicht im Ganglion stellatum oder im mittleren sympathischen Hals
ganglion, sondern nur im obersten Halsganglion. Mit dieser Nicotinmethode 
hat LANGLEY fur aIle Organe die zugehOrigen sympathischen Ganglien bzw. 
Neurone bestimmt und auf diese Weise die Verteilung des peripheren sym
pathischen Nervensystems auf die Organe festgelegt. Diese an Tieren vor
genommenen Feststellungen sind dann spater in systematischen Versuchen 
an Menschen von A. THOMAS im groBen und ganzen bestatigt worden. 

Die ZugehOrigkeit der im Magendarmkanal eingebetteten Gangliengeflechte 
des AUERBAcHschen und MEISSNERschen Plexus muB offen gelassen werden. 
Einige Forscher wollen dieses "Eingeweidenervensystem" vom sympathischen 
und parasympathischen Nervensystem trennen. 

Die peripher gelegenen Ganglien stellen nicht Retlexzentren dar. Trotzdem 
laufen im autonomen Nervensystem, wenn es vom Ruckenmark getrennt ist, 
reflektorische Vorgange abo LANGLEY hat solche beim Warmbluter, WERNOE 
bei Fischen studiert. Erregung der Blase oder der Eingeweide kann zu vaso-
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motorischen Anderungen in der Haut fiihren und umgekehrt. Es ist moglich, 
daB die iibertragenen Schmerzen (referred pain) auf solchen Pseudoreflexen 
beruhen. Weil diese in der Nervenfaser ablaufen, nennt LANGLEY die soeben 
beschrie benen Vorgange Axonreflexe; er unterscheidet die postganglionaren 
von den praganglionaren. Erstere betreffen meist nur das Gebiet einer Nerven
faser, letztere konnen in weit voneinander liegenden Organen sich auBern. Im 
groBen ganzen sind die Erscheinungen wenig studiert; sie sollen mit dem 
netzartig iiber den Gesamtorganismus sich hinziehenden autonomen Nerven
system zusammenhangen. 

Haufig werden auf auBere Erregungen (meist psychischer Art) Reflexe auf 
autonom innervierte Organe ausgelOst. Schreck erzeugt Veranderungen der 
Kreislauffunktion, SchweiBausbruch, vermehrte Darmperistaltik. GILDEMEISTER 
hat solche allgemein auftretende Reflexe im vegetativen System als autonome 
Reflexe bezeichnet. Wie wir oben gesagt haben (S. 360), sind aIle Reflexe (auch 
die im somatischen Nervensystem ablaufenden) autonom, d. h. unwillkiirlich, 
so daB GILDEMEISTERS Bezeichnung nicht ganz richtig ist. 

Man hat sich angewohnt, beim autonomen Nervensystem von Hemmung 
und Erregung zu sprechen. Ein Organ, z. B. das Herz werde erregt oder ge
hemmt, je nachdem es schneller oder langsamer schlagt. Eine genauere Be
trachtung laBt bald erkennen, daB dieser Sprachgebrauch nichts mit den nerven
physiologischen Tatsachen zu tun hat. Jedenfalls diirfte schwer zu beweisen 
sein, daB die Vaguserregung sich von der Sympathicuserregung unterscheidet. 
Ganz klar liegen die hierhergehOrigen Tatsachen bei der Pupille: die Erweiterung 
der Pupille wird durch sympathische Erregung des radiarfaserigen Dilatator
muskels besorgt; die Verengerung durch parasympathische Erregung des Ring
muskels der Iris. Mit Bezug auf die einzelnen Muskeln werden beide Muskeln 
erregt und nul' mit Bezug auf die Pupille ist eine antagonistische Innervation 
scheinbar vorhanden. Es diirfte namlich sicher anzunehmen sein, daB es ein 
Zweifaches ~ Hemmungs- oder Erregungs-Nervenprinzip ~ nicht gibt. Wo
durch sich beide Nerven unterscheiden, liegt in der Tatsache, daB in der Peri
pherie beim sympathischen Nerven ein adrenalinartiger Korper {rei wird und 
beim Parasympathicus Acetylcholin. Wir haben darauf wiederholt hingewiesen. 

2. Pharmakologie. 
Es kann hier nicht meine Aufgabe sem, eine vollstandige Pharmakologie 

derjenigen Gifte zu geben, die auf autonom nervose Organe wirken. Dazu 
miiBte ein groBer Teil der gesamten Pharmakologie beschrieben werden, denn 
die meisten Pharmaca wirken auf solche Organe, die von autonomen Nerven 
versorgt werden. Wenn man aber von der Pharmakologie des autonomen 
Nervensystems spricht, so werden ganz bestimmte Gifte gemeint, von denen 
angenommen wird, daB ihre Wirkung mit dem autonomen Nervensystem 
zusammenhangt. Wir werden sehen, daB diese Lehrmeinung nicht immer mehr 
zutrifft und daB die Anzahl der "autonomen" Gifte ganz gering ist. Das Problem, 
das hierbei zur Erorterung kommt, hangt mit der Frage zusammen, an welchem 
Teil die Giftwirkung zur Geltung kommt, ob namlich das Gift auf die Organ
zelle, auf die Nervenendigung an oder in der Zelle oder auf den Nerven selbst 
einwirkt. Es handelt sich um ein allgemein pharmakologisches Problem, das 
aber den Neurologen deshalb interessiert, weil hierbei Gesetze der Nerven
erregung, sie mogen in diesem FaIle rein chemische sein, zur Erorterung gelangen. 
DaB chemische Stoffe, wie z. B. Acetylcholin, die "physiologischen" Mittler 
zwischen Nerv und Organzelle sein konnen, ist schon auf S. 370 eingehend 
erortert worden. 

24* 
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Man hat aus pharmakologischen Wirkungen ziemlich haufig auf die Inner
vation geschlossen. Wenn z. B. Atropin oder Adrenalin an einem Organ wirksam 
waren, so glaubte man, es sei parasympathisch oder sympathisch innerviert. 
Solche Schlusse sind wenig sicher, denn es kann nachgewiesen werden, daB fast 
alle autonomen Gifte auf sowohl sympathisch als auch parasympathisch inner
vierte Organe wirken. Die Wirkungsweise von Giften ist zu sehr von dem 
Zustand der Zelle, der Umgebungsflussigkeit und der Dosis des Giftes abhangig. 
Eine "pharmakologische" Innervation macht das ohnehin schon schwierige 
Problem der autonomen Innervation eines Organs noch unklarer. Es ist mog
lich, daB DALES Einteilung der autonomen Nerven in adrenergische und 
cholinergische an Stelle der sympathischen und parasympathischen Nerven die 
Schwierigkeit einer unklaren und nicht passenden Trennung von Nervengruppen 
beseitigtl. Es wird allerdings auch hier ein "pharmakologisches" Einteilungs
prinzip gewahlt, jedoch handelt es sich um eine Gewebspharmakologie: zum 
Einteilungsprinzip werden zwei verschiedene Gewebsstoffe, die nach Reizung 
des einen oder anderen Nerven an der Nervenendigung frei und wirksam werden. 
Es handelt sich also nur darum, nachzupriifen, welcher Stoff, der adrenergische 
oder der cholinergische nach Reizung des autonomen Nerven frei wird; erst 
dann kann der Nerv als cholinergischer oder adrenergischer Nerv bezeichnet 
werden. Diese Einteilung ist also letzten Endes eine physiologische und hat 
mit der fruher ublichen Einteilungsmethode und der Wirksamkeit von pharma
kologischen Stoffen nichts gemein. Die pharmakologische Einteilungsmethode 
sollte endgultig aus den oben erwahnten Grunden verlassen werden. 

Aus der Tatsache, daB Acetylcholin und ein adrenalinahnlicher Korper 
bei Erregung des parasympathischen bzw. des sympathischen im Organ frei 
werden, und weiter aus der Tatsache, daB diese beiden Gewebspharmaca durch 
viele andere Pharmaca sensibilisiert oder desensibilisiert werden, ist ein um
fangreiches Gebiet der Pharmakologie des autonomen Nervensystems gegeben. 

Es bleibt offen zu erorteJ,'Il, an welcher Stelle die heiden chemischen Stoffe 
frei werden, ob an der Nervenendigung an oder in der Zelle, also in der Zelle 
selbst unabhangig vom Nerven. Wir sind der Ansicht, daB es mehr die Zelle 
ist, die den Nervenerregungsstoff frei werden lii.Bt, weil ja die Zelle auch unab
hangig von Nervenerregungen, mechanisch, elektrisch usw. zu erregen ist, 
selbst wenn angenommen werden kann, daB Nerven auch vorhanden sind. 
Strenggenommen sind also die Organe adrenergisch oder cholinergisch und nicht 
die Nerven. 

In diesem Zusammenhang moge noch kurz auf den Ort der pharmakologischen 
Giftwirkung eingegangen werden. Bei vielen Giften wurde die Vermutung aus
gesprochen, daB das Gift an bestimmten Teilen der Nervenendigung oder 
am Dbergang von Nerv zu Zelle oder der Zelle selbst wirke. Fiir einige Gifte, 
z. B. das Physostigmin, gilt die Tatsache, daB es an den histologisch dar
stellbaren Nervenendigungen parasympathischer Nerven angreift. Sind z. B. 
die parasympathischen Nerven durchschnitten und degeneriert - dies wurde 
fiir den Nervus oculomotorius ausgefiihrt - so wirkt Physostigmin nicht. 
Pilocarpin dagegen verengt noch die Pupille. Wird aber die Regeneration des 
Nerven abgewartet, so wirkt Physostigmin wieder, lange bevor die Reizung 
der Ciliarnerven oder des Oculomotorius auf die Pupille wieder einwirkt. 

1 LANGLEY hat schon vor DALE das autonome Nervensystem in adrenophil und cholino
phil eingeteilt; er hatte dabei gemeint, "daB es im autonomen System stellenweise zwei 
Arten von Nervenfasern gibt, die sich durch Verschiedenheit ihrer Nervenendapparate 
unterscheiden", ohne allerdings die damals noch nicht bekannten Tatsachen von dem 
Freiwerden von Giften nach Nervenreizung zu berucksichtigen. Es handelte sich um die 
ubliche pharmakologische Einteilung. 
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Durchschneidet man jetzt wieder den Oculomotorius, so hOrt mit der 
Degeneration der parasympathischen Nervenendigung im Musculus sphincter 
pupillae die Wirksamkeit des Physostigmins (lokal auf die Bindehaut gebracht) 
auf. Die Frage, an welchem Teil der Zelle das soeben angefiihrte Pilocarpin, 
ferner das zur selben Gruppe gehOrige Atropin, wahrscheinlich auch das 
Adrenalin und auch das Acetylcholin angreifen, bleibt v6llig offen. Man hat 
einige Zeit geglaubt, daB diese Gifte auf eine zunachst angenommene Nerven
endigung an oder in der Zelle wirkt. LANGLEY glaubte in der Zelle nach 
dem Vorbild von EHRLICHS Theorie eine "rezeptive" Substanz annehmen zu 
miissen, worunter er sich eine chemische Verbindung zwischen dem Gift und 
einem Zellbestandteil vorstellte. Aus dieser Vorstellung folgerte er not
wendigerweise, daB es zwei groBe Klassen rezeptiver Substanzen gabe; 
diejenigen, die Erregung bewirken und diejenigen, die Hemmung hervorrufen. 
"lch nehme an, daB die parasympathischen und die sympathischen Nerven 
sowohl erregend als auch hemmend wirken k6nnen, und daB der Erfolg, der 
durch ihre Reizung erreicht wird, davon abhangt, in welchem Mengenverhaltnis 
erregende und hemmende rezeptive Substanz in den Zellen mit ihnen verbunden 
ist". Die Vorstellung von LANGLEY ist ziemlich vage. lch habe 1926 die 
Meinung vertreten, "daB die meisten autonomen Giftwirkungen mehr in die 
Zelle zu verlegen sind als in die Nerven oder das Nervenendorgan: Das Gewebe 
reagiert auf die "autonomen" Gifte. Es haben deshalb die sogenannten Umkehr
wirkungen von Giften - es gibt Gifte, die einmal erregend und das andere 
Mal hemmend (bestimmte Anderungen des Zellmilieus vorausgesetzt) wirken
nichts mit der pharmakologischen Wirkung auf erregende oder hemmende 
Nerven zu tun. 

Ein gutes Beispiel fiir die Wirkung eines sogenannten Nervenhemmungs
giftes ist das der Atropinwirkung auf das Herz. Hier haben LOEWI und NAVRATIL 
bei ihren Versuchen der humoralen Vbertragbarkeit der Herznervenwirkung 
mit Sicherheit gefunden, daB "Atropin gar nicht am Vagus angreift, sondern 
dessen Funktion v6llig intakt laBt". "Atropin hat keinerlei lahmende Wirkung 
auf den Vagus. Es wirkt vielmehr ausschlieBlich derart, daB es die Wirkung 
des bei Vagusreizung produzierten spezifischen Stoffes hindert." Bei der Ahn
lichkeit vieler anderer Nervenerregungsprozesse mit der der Herzvaguserregung, 
wird der pharmakologische EinfluB von autonomen Giften auf autonom inner
vierte Organe nach dieser Richtung hin zu studieren sein. Wenn wir auch heute 
noch sagen, daB Atropin den Parasympathicus lahme, so haben wir nicht mehr 
ganz die Vorstellung, daB die parasympathische Nervenendigung gelahmt 
werde. Es kommt hinzu, daB gefunden wurde, daB Atropin auch den Para
sympathicus erregt, ja BACKMAN und seine Mitarbeiter stellten sogar eine den 
Sympathicus erregende Wirkung des Atropins fest. Allzu bekannt ist ferner 
die Tatsache, daB die sympathisch innervierten SchweiBdriisen durch Atropin 
in ihrer Tatigkeit gehemmt und durch Pilocarpin gef6rdert werden. Man 
folgerte aus dieser pharmakologischen Tatsache, daB die SchweiBdriisennerven 
parasympathisch seien. Wir weisen hierbei auf die Befunde aus DALES 
Institut (S. 393) hin, wonach die sympathischen SchweiBdriisennerven nicht 
wie sonst adrenergische, sondern cholinergische Nerven seien. Atropin scheint 
auch noch nach Degeneration der sympathischen SchweiBfasern zu wirken, 
jedenfalls wird die PilocarpinschweiBsekretion durch Atropin gehemmt. Es 
ist allerdings sehr fraglich, ob durch eine lschiadicusdurchschneidung wirklich 
aIle SchweiBfasern durchschnitten werden, am Auge wirkt aber Atropin noch 
nach Durchschneidung aHer postganglionaren Ciliaraste der pupillenverengernden 
Pilocarpinwirkung entgegen (s. o. ANDERSON). Dagegen erweitert Atropin 
in demselben FaIle die durch Dyspnoe verengerte Pupille nicht. Es erweitert 
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auch nicht die Pupille, wenn der Oculomotorius durchschnitten und degene
riert ist. 

1m groBen und ganzen wirkt Atropin in geringen bis mittleren Dosen auf fast 
alle autonom innervierten Organe im Sinne einer Herabsetzung des Tonus, 
er sei nun durch Nerven bedingt oder von ihnen unabhangig. Wegen dieser 
Wirkung hat die Frage bei der Bekampfung muskelhypertonischer Zustiinde in 
die Therapie Eingang gefunden. Es scheint so, als ob Atropin auf die quer
gestreifte Muskulatur hemmend wirkt; jedenfalls sprechen die Versuche ROTH
BERGERS und EDMUNDS und ROTH dafiir. Diese Forscher fanden, daB Muskel
zuckungen, durch Physostigmin hervorgerufen, vom Atropin in lahmendem 
Sinne beeinfluBt werden. Es ist moglich, daB die beruhigende Wirkung des 
Atropins bei striaren Erkrankungen hiermit in Zusammenhang gebracht werden 
kann. 

Wie aus dem schon AngefUhrten hervorgeht, ist der pharmakologische Gegen
spieler des Atropins das Pilocarpin, das Physostigmin und auch das Muscarin. 

Pilocarpin erregt im allgemeinen dort, wo Atropin lahmt. Es ist genau wie 
das Atropin in seiner Wirkung keinesfalls auf sympathisch innervierte Organe 
beschrankt. So wirkt es auf die GefaBe, auf die SchweiBdriisen meist in dem 
Atropin entgegengesetzten Sinne. Was diesen Antagonismus anbetrifft, so 
kann er nicht rein chemischer Natur sein. Denn sonst miiBte fUr beide Sub
stanzen ein Mischungsverhaltnis gefunden werden, das auf Organe wirkungslos 
ist. Tatsachlich laBt sich eine derartige Losung nicht herstellen. Bemerkenswert 
ist, daB eine Mischung beider Gifte hergestellt werden kann, welche in kleinen 
Dosen eine Pilocarpinwirkung und in groBen Dosen eine Atropinwirkung zeigt. 
Pilocarpin und Physostigmin spielen in der Neurologie kaum eine Rolle, so daB 
eine weitere Beschreibung an dieser Stelle iiberfliissig erscheint. Physostigmin 
(in England Eserin genannt; hydrolytisches Produkt des Physostigmins) hat 
zur Zeit wegen der esterasehemmenden Wirkung (s. S. 375) in der Neurophysio
logie an Bedeutung gewonnen. 1m iibrigen ist das Physostigmin eines von 
den Giften, deren Angriffspunkt mehr in der Nahe des (parasympathischen) 
Nerven zu suchen ist wie in der Zelle selbst (s. S.372). 

Muscarin, das auf parasympathisch innervierte Organe besonders wirkt, 
hat fiir die Neurologie keine Bedeutung. Es ist dem weiter unten zu be
sprechenden Cholin chemisch nahe verwandt; beide Gifte kommen als giftiger 
Bestandteil im Fliegenpilz vor. Muscarin wirkt im Sinne einer Parasympathicus
erregung, d. h. es kommt nach Muscarin zu Pupillenverengerung, Verlangsamung 
der Herzschlagfolge, Wirkungen, die durch Atropin aufgehoben werden. Dieser 
Muscarin-Atropinantagonismus ist von SCHMIEDEBERG im Jahre 1868 entdeckt 
worden. 

Wie schon oben betont, hat Cholin und besonders sein Essigester, Acetyl
cholin, in letzter Zeit nicht nur das Interesse des Pharmakologen gefunden. 
Cholin und Acetylcholin kommen im Organismus vor und haben, so scheint es, 
wegen ihrer pharmakologischen Aktivitat bei Regulationen eine groBe Bedeutung 
erhalten. 

Diese Gewebspharmaca gehoren zu den quartaren Ammoniumverbindungen, 
das sind Ammoniumhydroxydverbindungen, bei denen vier Valenzen des Stick
stoffs an vier C-Atome gebunden sind. Die quartaren Ammoniumverbindungen 
wirken meist lahmend - curareartig - auf motorische Nervenendigungen und, 
was hier interessiert, auf autonome Nerven. 

Cholin, das die Formel (CHs)s N<g~ CH20H hat, solI die Bewegungen des 
Darmes unterhalten (LE HEUX). Es ist moglich, daB Cholin im tierischen 
Organismus aus dem Lecithin stammt. Cholin wirkt im allgemeinen wie eine 
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Erregung parasympathischer Nerven, jedoch ist die WirkungsgroBe dem 
Acetylcholin gegeniiber ganz gering. Letzteres, das, wie DALE gefunden hat, 
im Organismus vorkommt, senkt z. B. den Blutdruck bei einer Dosis von 
0,0000000024 mg pro Kilogramm Katze (R. HUNT). Acetylcholin wird im 
Organismus durch eine fermentartig wirkende Esterase sehr leicht gespalten, 
so daB der Nachweis des Gewebsstoffes Acetylcholin im Organismus nur 
dann gelingt, wenn dem Versuchstier vor dem Versuch Physostigmin ein
gespritzt wird. Bei allen Untersuchungen am autonomen Nervensystem 
hat man daran zu denken, daB Reizung eines autonomen Nerven in der Peri
pherie Acetylcholin frei macht, das Nah- oder Fernwirkungen verursacht, 
die in einseitiger Weise auf den autonomen Nerven bezogen werden. Es ist 
darauf hingewiesen worden (s. S. 381), daB z. B. die wenig iibereinstimmenden 
Versuche der Autoren iiber den EinfluB der autonomen Nerven auf die somatische 
Motorik und Sensibilitat diesen Faktor iiberhaupt nicht beriicksichtigt. 

Acetylcholin erweitert in sehr starkem MaBe die BlutgefaBe. Es scheint so, 
als ob im wesentlichen die Capillaren erweitert werden. Atropin verhindert 
diese Wirkung, so daB die antidrom hervorgerufene GefaBerweiterung (s. S. 389) 
wohl nicht durch Freiwerden von Acetylcholin zustande kame, weil Atropin 
auf diese keinen EinfluB hat. Das Argument von DALE, daB die antidrom 
bewirkte GefaBerweiterung durch einen cholinergischen Mechanismus zustande 
kame, der mit sympathischen GefaBerweiterern zusammenhangt, gewinnt durch 
die Wirkungslosigkeit des Atropins bei antidrom erzeugter GefaBerweiterung 
keinen Anhalt, wenngleich mit DALE zugegeben werden muB, daB zwischen der 
antidromen und der autonomen GefaBerweiterung Analogien vorhanden sind. 
Wir bemerken, daB das Vagusherzhormon (s. S.383), von dem wir mit groBer 
Sicherheit seine Identitat mit Acetylcholin annehmen, vielleicht durch Atropin in 
seiner Wirkung gehemmt wird. Dies entspricht den pharmokologischen Erfah
rungen. Es ist ferner hinzuzufiigen, daB DALE und FELDBERG Experimente 
veroffentlichten, die die Vermutung nahelegen, daB im cerebrospinal inner
vierten Muskel acetylcholinahnliche Stoffe entstehen, selbst wenn der Muskel 
durch Curare gelahmt ist (DALE und FELDBERG). DALE hat iibrigens die Menge 
von Acetylcholin, die z. B. im sympathischen Halsganglion frei wird, berechnet: 
"Wir konnen errechnen, wenn wir die Fliissigkeit auffangen, die einer bestimmten 
Zahl von maximalen Reizen des Halssympathicus entspricht, daB ein einzelner 
maximaler Reiz, der aIle praganglionaren Fasern erregt, ungefahr ein Zehn
tausendstel (0,001) Y Acetylcholin aus dem Ganglion freimacht oder bei einer 
Zahl von rund 100000 Nervenzellen im Ganglion ein Tausendmillionstel y pro 
Erregung und Synapse; das waren ungefahr 3 Millionen Molekiile Acetylcholin 
pro Erregung und Synapse" (S. 14 der oben erwahnten Abhandlung). Auf 
S. 369 sind wir eingehend auf die Tatsache eingegangen, nach der Acetylcholin 
als Reiziibertrager im Ganglion von pra- nach postganglionar anzusehen ist. Es 
handelt sich hier urn eine "nicotin"artige Wirkung des Acetylcholins, das sonst 
nur muscarinartige Wirkungen ausiibt. Es ist auch schon oben der Tatsache 
Erwahnung getan worden, daB SCHILF und STERNBERG gefunden, daB Be
streichen des obersten Halsganglions mit Acetylcholin bei der Katze eine Pupillen
erweiterung verursacht. Dieser "ganglionare" Effekt ist auch bei intravenoser 
Acetylcholininjektion vorhanden. Die Erweiterung ist nach Herausnahme des 
obersten Halsganglions viel geringer (Katze). Beim Kaninchen falIt die ganglio
nare Wirkung ganz fort (LIPSCHUTZ und SCHILF). Wird die motorische GroB
hirnrinde mit Acetylcholin bestrichen, so kommt es zu keiner muskularen 
AuBerung. Ferner konnten FREYTAG und SCHILF nicht finden, daB, wenn 
Acetylcholin in verschiedene Teile des Riickenmarks gespritzt wurde, eine 
direkte Wirkung zustande kam. 
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Neben dem Acetylcholin sind in den letzten Jahren einige weitere gewebs
pharmakologische Stoffe aus Geweben extrahiert worden, die mehr oder weniger 
eng mit der Tatigkeit des autonomen Nervensystems in Verbindung gebracht 
wurden (s. dariiber GADDUMS und DALES Buch: GefaBerweiternde Stoffe der 
Gewebe in der Ubersetzung von FELDBERG. 1936). FREY und KRAUT (s. FELD
BERG und SCHILFS Buch S. 97 f.) isolierten aus dem Harn einen Gewebestoff, 
der in seiner Wirkung der des Histamins ahnelt. Es kann weder Oholin noch 
Acetylcholin sein, weil die Wirkung durch Atropin nicht verhindert wird. 
Gegen Histamin sprechen einige chemisch-physikalische und auch pharmako
logische Eigenschaften dieses aus dem Harn stammenden Kreislaufhormons. 
Bemerkenswert ist die Tatsache, daB die aus den Nieren ausgeschiedene 
Substanz, die auch im Blut vorkommt, nach Pankreasherausnahme im Harn 
verschwindet. Als Padutin ist dieses der chemischen Konstitution nach un
bekannte Gewebshormon als Mittel gegen angiospastische Zustande in den 
Handel gelangt. Es sind ferner von FELIX und LANGE (Miinchen) aus Organen 
vasoaktive Stoffe gefunden worden, die chemisch zu den Guanidinen gehoren 
sollen. Es ist bekannt, daB hierhergehorende Stoffe, wie z. B. Kreatin, 
Kreatinin, Arginin Stoffwechselzwischenprodukte darstellen und kreislauf
aktiv sind. Zu diesen Stoffen ist auch letzten Endes das Histamin zu zahlen, 
das ebenfalls ein Stickstoffkorper des intermediaren Stoffwechsels ist und 
chemisch als Amin der Aminosaure Histidin zu bezeichnen ist. Histamin ist 
genau wie Acetylcholin ein pharmakologisch sehr aktiver Korper, der in Spuren 
auf fast alle Organe wirkt, die von autonomen Nerven versorgt werden. Es wird 
im Organismus gefunden und soll unter pathologischen Zustanden, wie z. B. beim 
Wundshock oder anaphylaktischen Shock frei und wirksam werden. Die Be
dingungen, unter denen Histamin im Gewebe frei wird, ist nicht bekannt. Es 
ist moglich, daB die antidrom erzeugte GefaBerweiterung (s. S. 389 und S. 375) 
durch Freiwerden von Histamin zustande kommt. Als H-Substanz von Sir 
THOMAS LEWIS solI ein histaminahnlicher Korper fiir eine Reihe von V organgen 
am Kreislauf, SO z. B. beim Dermographismus, verantwortlich sein. Histamin 
wirkt auf fast aIle vegetativen Organe teils erregend, teils lahmend, es seien 
nun Organe, die entweder sympathisch oder parasympathisch oder von beiden 
Nerven innerviert werden. Degenerationsversuche, d. h. es werden die betreffen
den Nerven durchschnitten und nach der Degeneration die Wirkung des Histamins 
bestimmt, sind unsicher, weil bei der ausgepragten Nervennetzbildung autonomer 
Nerven eine Degeneration schwer nachweisbar ist. Histamin wirkt wohl auf die 
autonom innervierte Zelle, ohne diese Annahme konnte man die vielfaltigen 
und verwickelten Histaminreaktionen an den verschiedenen Organen schwer 
verstehen und einordnen. 

Nicht wesentlich anders hat man auch die Adrenalinwirkungen mit Bezug 
auf ihre Zugehorigkeit zu autonomen Nerven aufzufassen. Anfanglich glaubte 
man, daB Adrenalin ein Gift sei, das nur auf sympathisch innervierte Organe 
wirke. Tatsachlich ist die Ubereinstimmung zwischen Sympathicusreizwirkung 
und Adrenalin sehr groB. Dies war auch der Grund zu der Annahme von ELLIOTT, 
daB bei jeder Sympathicusreizung in der Peripherie Adrenalin frei wiirde. Heute 
wissen wir, daB es zwischen der Sympathicusreizwirkung und Adrenalinwirkung 
eine Reihe von Unterschieden gibt, die uns veranlassen, die alte Theorie fallen 
zu lassen. So wird die Tunica dartos durch Adrenalin erschlafft, wahrend eine 
Sympathicusreizung sie zur Kontraktion bringt. Adrenalin wirkt sehr wahr
scheinlich nicht auf die sympathische Nervenendigung, sondern auf die Organ
zelle, die allerdings in diesem FaIle meist sympathisch innerviert wird. 

Eine Zeitlang wurde Ergotoxin aus dem Mutterkorn zu experimentell
physiologischen Zwecken benutzt. Dieses Gift hebt namlich eine Sympathicus-
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reizwirkung und auch eine Adrenalinwirkung auf, und kehrt sie sogar in manchen 
Fallen um. So kann nach Ergotoxingaben eine Sympathicusreizung statt einer 
GefaBverengerung eine GefaBerweiterung verursachen. DaB jetzt gefiiB
erweiternde Nerven gereizt wiirden, ist nicht bewiesen. Es handelt sich wahr
scheinlich um Anderungen, die yom Ergotoxin in der Erfolgszelle bewirkt werden 
und zu der "Umkehrwirkung" gefiihrt haben. 

Die Wirkung von Nikotin auf autonome Ganglienzellen ist schon auf S. 370 
besprochen worden. Es ist zu bemerken, daB die Nicotinempfindlichkeit bei 
den verschiedenen Versuchstieren verschieden ist. 

III. Spezieller Teil. 
1. Die Beziehung des autonomen Nervensystems zu den somatisch versorgten 

Organen. 

In den letzten Jahren ist dem Problem der Beziehung zwischen autonomem 
und somatischem Nervensystem und seiner Erfolgsorgane nachgegangen worden. 
LENAZ war wohl der erste, der vermutet hatte, daB die animalen Funktionen 
yom autonomen Nervensystem beeinfluBt werden konnten. W. R. HESS erorterte 
eingehender diese Vorstellung und glaubte durch Versuche ein wenig bewiesen 
zu haben, daB zentralnervose Tatigkeit von autonomer Innervation mehr oder 
weniger abhangig sei. Aber auch andere Forscher, vor allem russische Autoren, 
schienen festgestellt zu haben, daB die sympathische Innervation die motorischen 
und sensiblen Nervenfunktionen sowohl in der Peripherie als auch im Zentrum 
mehr oder minder stark zu beeinflussen imstande sei. In einigen Fallen wollte man 
auch eine parasympathische Beteiligung am Muskel festgestellt haben, so daB 
KURE von einer vierfachen Muskelinnervation spricht. Die Arbeiten sind gegen
wartig noch in FluB. Die Versuchsergebnisse sind aber keineswegs sicher, sondern, 
wie wir sehen werden, haufig widerspruchsvoll. 

Der Ausgangspunkt solcher Untersuchungen war zunachst die Frage, ob 
sympathische Nerven auch die willkiirliche Muskulatur funktionell versorgen. 
Und zwar stand das Problem, ob sympathische Nerven sich am Muskeltonus 
beteiligen, zunachst im Vordergrunde des Interesses. Wir haben uns heute 
dieser Annahme gegeniiber ablehnend zu verhalten; wieweit parasympathische 
Nerven am Muskeltonus Anteil haben, ist vollig ungewiB. Ein wenig spater 
fand man, daB der Sympathicus die Arbeit des Muskels irgendwie unterstiitze. 
Vor aHem wurde ein EinfluB auf die Ermiidung festgesteHt. Die Arbeiten sind 
noch im FluB. Es scheint, als ob ein gewisser Zusammenhang besteht. 

a) Histologische Befunde. 
BOEKE hatte (1910) sympathische Nervenendigungen in der quergestreiften 

Muskulatur nachgewiesen, nachdem schon friihere Autoren (BREMER 1882, 
GRAB OWER 1902, PERRONCITO 1902, GEMELLI 1905, CECCHERELLI 1902, BOTEZAT 
1910) marklose Fasern zur motorischen Endplatte haben ziehen sehen. BOEKE 
durchschnitt bei der Katze samtlicheAugenmuskelnerven und steHte eine Degene
ration aller markhaltigen Nervenfasern und der sensiblen Endorgane fest; die 
markloseNervenfaser blieb dagegen mit ihrer Endplatte erhalten, die hypolemmal 
(unter dem Sarkolemm) liegt und eine einfache Endose oder ein zartes, weit
maschiges Endnetz bildet (BOEKES akzessorisches Endplattchen). Ahnliche Beob
achtungen sind dann auch inderZungenmuskulatur,andenKau-undIntercostal
muskeln, dem Zwerchfell und denExtremitatenmuskeln gemacht worden. Auf der 
anderen Seite lieBen sich nach Herausnahme des Grenzstranges und nachfolgender 
monatelanger Degeneration noch marklose Nervenfasern und Endigungen am 
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quergestreiften Muskel feststellen (BOEKE 1927). Hier mussen also sympathische 
Fasern unter Umgehung des Grenzstranges zu ihren Erfolgsorganen ziehen. 
STOHR fragt deshalb mit Recht, ob solche Fasern dann fUr sympathisch zu 
halten seien, da sie ja nicht uber den Grenzstrang zogen. BOEKES Arbeiten 
sind von einer Reihe von Autoren bestatigt worden, so daB die Tatsache einer 
vegetativen Innervation des quergestreiften Muskels, mit histologischen Methoden 
nachgewiesen, fur eine Reihe von Muskeln als feststehend anzusehen ist. Wie
weit jeder quergestreifte Muskel uberhaupt sympathische Fasern erhalt, ist nicht 
sicher bekannt. Einige Autoren behaupten, daB nur die roten sarkoplasmatischen 
Muskelfasern sympathische Fasern erhalten, wahrend die weiBen, relativ wenig 
Sarkoplasma enthaltenden Muskelfasern nur cerebrospinale Nerven fuhrten. 
Unsere histologischen Kenntnisse uber die sympathische Innervation ist doch 
noch zu gering, urn allgemeine Schlusse ziehen zu konnen. COATES und TIEGS 
bestreiten auf Grund ihrer histologischen Befunde, daB die Skeletmuskeln direkt 
von sympathischen Nerven versorgt werden. 

In noch viel groBerem MaBstabe betrifft diese unsichere Kenntnis die para
sympathische Muskelinnervation. BOEKE fand in den Augenmuskeln akzesso
rische Endplattchen, die den sympathischen glichen und die er fUr parasym
pathisch halt. 

KURE und seine Mitarbeiter haben histologische Beweise fur eine parasym
pathische Innervation der Zungenmuskulatur, aber auch der Skeletmuskulatur, 
erbracht. Fur letztere seien es vor allem die parasympathischen Fasern, die 
(antidrom) in den hinteren Wurzeln peripherwarts ziehen. Wir sind auf diesen 
Spinal-Parasympathicus auf S. 390 eingegangen. 

Die Kenntnis der parasympathischen Innervation, die zum groBten Teile 
auf pharmakologischen und klinischen Forschungsergebnissen beruht, ist doch 
zu unsicher, als daB sie hier besprochen werden soUte. 

b) Histologische Veranderungen im autonom denervierten 
Muskel. 

KURE und seine Mitarbeiter haben in einer Reihe von Arbeiten (seit dem 
Jahre 1922) es wahrscheinlich gemacht, daB Monate nach einer Parasympathicus
und Sympathicusdurchschneidung sich atrophische und dystrophische Vor
gange am Muskel bemerkbar machen. Die Prozesse seien an den Gesichts- und 
Augenmuskeln deutlicher als an der Extremitatenmuskulatur. Dies hinge mit 
der reichlicheren Versorgung der Gesichtsmuskeln mit autonomen Nerven 
zusammen. So konnte KURE nach einseitiger Durchschneidung der Chorda 
tympani in dem betreffenden Zungenabschnitt muskeldystrophische Verande
rungen beobachten,desgleichen an den auBerenAugenmuskeln nachHerausnahme 
des Ganglions ciliare, oder an dem Musculus caninus und Musculus levator labii 
proprius (Hund) nach Exstirpation des Ganglions sphenopalatinum. Umgekehrt 
konnte KURE und seine Schule beim Dystrophiker eine bedeutende Verringerung 
der parasympathischen Fasern feststellen. Die sympathische Innervation solI 
hier die parasympathische Innervation synergisch unterstutzen. Hierzu gehort 
der therapeutische Effekt von Adrenalin beim Dystrophiker: Die Muskulatur 
wird durch Adrenalinbehandlung gekraftigt. Einige Versuche sind teilweise 
in KUNTZ' Laboratorium von KERPER mit ahnlichen Methoden wiederholt 
worden. Soweit schon Ergebnisse vorliegen, konnten die Angaben von KURE 
bis zu einem gewissen Grade bestatigt werden. Es bleiben aber die weiteren 
Versuchsresultate abzuwarten (s. KUNTZ, S. 370 f.). Ich selbst habe an einigen 
Patienten Versuche mit Adrenalin angestellt. Einen EinfluB von Adrenalin auf 
den KrankheitsprozeB oder auf die Muskelfunktion habe ich nicht festgestellt. 
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c) Experimentelle Anga ben. 

Sympathische Innervation und Muske1tonus. Seit Mosso im Jahre 1904 
die Meinung vertrat, daB die zum Muskel ziehenden marklosen Fasern sympathi
scher Natur seien und den Muskeltonus besorgten, ist bis heute diese Meinung 
auf Grund vieler experimenteller Arbeiten ebenso oft vertreten als abgelehnt 
worden. In gleicher Weise sind Ansichten dariiber geauBert worden, daB die 
Enthirnungsstarre, die ja eine starke Tonuserhohung der Skeletmuskel ver
ursacht, durch den Sympathicus beeinfluBt wiirde. 

Des weiteren wurde von verschiedenen Autoren, so von ROYLE (1924) und 
besonders von KURE und seinen Mitarbeitern als Ergebnis klinischer Beobach
tungen der SchluB gezogen, daB die spastische Starre, wie sie z. B. nach einer 
Storung in der Pyramidenbahn eintreten kann, durch Erregung im Sympathicus 
zustande kame. Durchschneidung der betreffenden sympathischen Bahnen sollte 
die Starre bessern, Nachpriifungen solcher Beobachtungen und Experimente 
der letzten Jahre haben aber ergeben, daB der EinfluB des Sympathicus auf den 
Muskeltonus und die spastische Starre wohl nur sehr gering sein kann, wenn 
ein solcher iiberhaupt vorhanden ist. Eine endgiiltige Stellungnahme zum 
Tonusproblem in seiner Abhangigkeit von sympathischer Innervation wird durch 
den nicht ganz eindeutigen Begriff dessen, was Tonus ist, erschwert. ASHER 
auBerte auf Grund experimenteller Befunde die Meinung, daB der Anteil der 
Tonuskomponente des Sympathicus von dem Erregungszustand im somatischen 
Nervensystem abhange. Es ist sehr leicht moglich, daB dieser Faktor, der von 
den friiheren Autoren nicht beriicksichtigt wurde, an den sich widersprechenden 
Befunden schuldig ist. Die Vermutung ASHERS paBt in den Rahmen unserer 
Anschauungen iiber die gegenseitige Abhangigkeit der verschiedenen Teile des 
Gesamtnervensystems voneinander. 

Die Beziehung des Sympathicus zur Arbeit des quergestreiften Muskels. Fast 
gleichzeitig mit dem Tonusproblem wurde die Frage erortert, in welcher Weise 
der Ablauf der Muskelzuckung bei gleichzeitiger Reizung des Sympathicus oder 
nach Ausschaltung dieses Nerven sich anderte, wenn bestimmte experimentelle 
Bedingungen eingehalten wurden. In einigen Fallen bemiihte man sich, den 
physiologischen Verhaltnissen moglichst nahe zu kommen. Da die Muskelarbeit 
mit dem Muskelstoffwechsel eng zusammenhangt, wollen wir zunachst kurz 
die Ansichten und Tatsachen anfiihren, die den EinfluB des Sympathicus auf 
den Muskelstoffwechsel betreffen. 

Aus historischen Griinden haben wir noch zu erwahnen, daB schon CLAUDE 
BERNARD im Jahre 1871 die Moglichkeit erorterte, daB ein EinfluB des Sympathi
cus auf dtm Muskelstoffwechsel unabhangig von einer GefaBweitenveranderung 
bestehe, und daB ferner REMAK im Jahre 1885 auf Grund experimenteller Be
obachtung die Meinung vertrat, daB durch Reizung des Sympathicus Lahmungen 
und Krampfe der quergestreiften Muskeln zustande kommen konnten. 

Muskelstoffwechsel una Sympathicus. Es ist in kaum "befriedigender Weise 
klar gestellt, daB der Sympathicus unmittelbar die Bildung von Kreatin oder 
von Kohlensaure in den Muskeln anregt. Die einzige Veranderung im Muskel, 
die man gefunden hat, wenn man den Sympathicus reizte, ist eine Abnahme des 
Sauerstoffverbrauchs, der moglicherweise auf der gleichzeitigen Abnahme der 
Sauerstoffversorgung beruhen kann" (LANGLEYS Buch S.65). Es steht doch 
wohl der Muskelstoffwechsel mit Bezug auf die beiden soeben angefiihrten Sub
stanzen mehr mit der somatischen Innervation des Muskels in Zusammenhang. 
Allerdings sprechen hiergegen Versuche von STEPANOFF und KRESTOFFNIKOFF 
(in ORBELIS Sanatorium), die fanden, daB die oxydativen Prozesse im Muske] 
zunahmen, wenn der Sympathicus gereizt wurde. 
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Vom Kohlehydratstoffwechsel ist mit einiger Sicherheit bekannt, daB er 
mehr oder weniger von der sympathischen Innervation abhangt. 1m sympathisch 
denervierten Muskel ist namlich der Ammoniak- und Glykogenvorrat vermehrt, 
wahrend das Lactacidogen vermindert ist. Dies scheint unabhangig von der GefaB
weitenveranderung zu sein, die ja immer durch eine Sympathicusdurschschneidung 
bzw. Reizung zustande kommt. Es handelt sich wohl daher urn einen EinfluB 
der sympathischen Innervation auf die Permeabilitat der Muskelzellen; denn 
GABBE (s. MAGNUS-ALSLEBEN) konnte direkt zeigen, daB sich der Gehalt an 
Stickstoff und Zucker im Muskel deutlich vergroBerte, wenn er einem Frosch 
eine 20%ige Harnstoff- und Zuckerlosung in die Bauchvene einspritzte. Wahrend 
nun die soeben angefiihrten Ergebnisse an der Froschmuskulatur festgestellt 
wurden, arbeiten DWORKIN, BACQ und DILL an Meerschweinchen, Katzen und 
Kaninchen. Sie fanden auf der sympathektomierten Seite einen geringeren 
Glykogengehalt. "Die Tatsache, daB sympathektomierte Muskeln einen betracht
lichen Glykogengehalt besitzen, sogar noch Monate nach der Denervation, 
spricht nicht daflir, daB der Sympathicus auf den Muskelstoffwechsel einen 
EinfluB besitzt." Diese Meinung steht mit der Annahme anderer Autoren 
(HOFMANN und WERTHEIMER, BEATTY, BEATTY und MILROY in Widerspruch, 
die annahmen, daB der Sympathicus einen erregenden EinfluB auf den Kohle
hydratvorrat wahrend der Muskeltatigkeit besitzt. 

ORBELI und seine Schiller veroffentlichten yom Jahre 1923 ab eine Reihe 
von Arbeiten (s. BRUCKE), aus denen hervorging, daB Sympathicusreizung 
imstande sei, die Kontraktion der Skeletmuskulatur im Sinne einer Forderung 
zu beeinflussen. Es wurde am ermiideten Froschmuskel gezeigt, das tetanische 
Sympathicusreizung nach einer Latenz von 10-30 Sek. die myographische Kurve 
zum Anstieg bringt. Dieser Anstieg dauerte noch einige Zeit nach der Reizung 
an. Bei der an sich klaren Versuchsanordnung soUte angenommen werden, daB 
Nachpriifungen dasselbe Resultat ergeben. Dies ist aber nur zum Teil der Fall. 
Sicher scheint zu sein, daB sich, wenn iiberhaupt, der SympathicuseinfluB nur 
auf den nervosen Anteil, nicht aber auf den Muskel selbst erstreckt, wie JASCHWILI 
(unter GILDEMEISTER arbeitend) fand. Dariiber hinaus scheint der sympathicus
lose Muskel doch leichter zu ermiiden; jedenfalls geht dies aus einer groBen 
Reihe von iibereinstimmenden Beobachtungen hervor, die sich auch auf den 
Menschen erstreckten (ALTENBURGER, bei FOERSTER arbeitend). Es ist moglich, 
daB der EinfluB des Sympathicus nur im Ermiidungszustand des Nerv-Muskel
apparates in Erscheinung tritt. Von ASHER wird die geistreiche Arbeitshypothese 
vertreten, "daB moglicherweise auf ein chemisches Substrat der Ermiidung ein 
infolge der Sympathicusreizung gebildeter Stoff einwirkt. Diese Vorstellung 
liegt in der gleichen Richtung wie diejenige, welche die Wirkung der Reizung 
autonomer Nerven auf einen humoralen Mechanismus zuriickgefiihrt wissen 
will" (s. S. 375). Es ist sehr leicht moglich, worauf KUNTZ hinweist (s. sein 
Buch, S. 1, 357), daB die friiher eintretende Ermiidung des sympathicuslosen 
Muskels mit der Dystrophie zusammenhangt, die nach einer gewissen Zeit nach 
der Sympathicusdurchschneidung auftreten soIl. Mit den Sympathicusreiz- bzw. 
Ausschaltungsversuchen im Zusammenhang stehen die Befunde iiber die Ein
wirkung von Adrenalin auf die Muskelarbeit. Die meisten Autoren fanden, 
daB Adrenalin die Muskelarbeit vermehrt bzw. die Ermiidung verringert. Jedoch 
wird auch dieses bestritten (H. WASTL). Bei allen diesen Arbeiten, die den 
EinfluB des Sympathicus auf die Mukselarbeit studieren, hat man daran zu 
denken, daB ja fast immer gleichzeitig die Gefii.Bweite verandert wird, wodurch 
die Muskelarbeit beeinfluBt wird 1. Selbst bei "entbluteten" Prii.paraten kann 

1 Siehe die Arbeit von SCIDLF und STERNBERG: Pfliigers Arch. 229, 758 (1932). 
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es nach Sympathicusreizung noch zu Blutverschiebungen kommen, worauf 
STERNBERG und SCHILF hingewiesen haben und GEDEWANI experimentell be
wiesen hat. 

Einflu8 des Sympathicus auf den Nervenmuskelapparat. Wir haben schon 
oben die Arbeit von JASCHWIT..l angefiihrt, aus der hervorgeht, daB Sympathicus
reizung die Erregbarkeit der peripheren Nervenendigung erhOht. In ahnlicher 
Weise auBern sich KUNTZ (S.363) und auch die Versuche von ALTENBURGER 
und KROLL sprechen fiir einen EinfluB des Sympathicus auf die Erregbarkeit 
des Nervenmuskelapparates, womit wohl ORB ELlS Vermutung experimentell 
sicher gestellt ist. Hierher gehOren wohl auch die Versuchsergebnisse von 
ACHELIS, der die Erregbarkeit des peripheren Nerven vom Sympathicus be
einfluBt fand. Es scheint sich aber um recht komplizierte Verhaltnisse zu handeln, 
weil ACHELIS beobachtete, daB dieser EinfluB des Sympathicus mit der Tatig
keit der optischen Zentren zusammenhangt. Die Erregbarkeit eines Nerven 
steigt namlich nach seiner Abtrennung vom Riickenmark oder nach Abtrennung 
der Lobi optici (Frosch). ACHELlS konnte diesen Befund bestatigen und weiter 
feststellen, daB das belichtete Auge hierbei eine Rolle spielt. Nach einer Sym
pathicusdurchschneidung wirkt Blendung des Frosches viel schwacher erregbar
keitssteigernd als bei einem normalen Tier, woraus hervorgehen mag, daB die 
Erregbarkeitssteigerung des peripheren Nerven nach Zerstorung der Lobi optici 
oder nach Blendung an die normale Tatigkeit des sympathischen Nerven ge
bunden ist. VON BRUCKE schlieBt daher, daB "wir uns wohl vorstellen miissen, 
daB von den Opticis aus die erregbarkeitssteigernden sympathischen Zentren 
getrennt werden (Reflexe von den Augen auf den Sympathicus kennen wir ja 
auch von der chromatischen Hautfunktion der Amphibien und Fische her)". 
Man kann aber ebensogut meinen, daB die Erregbarkeit des peripheren Nerven 
durch den optischen Apparat gehemmt und durch den Sympathicus erregt 
wird. 

Einflu8 auf die Sensibilitit. CLAUDE BERNARD war der erste, der nach 
Herausnahme des obersten Halsganglions an Kaninchen und Katzen eine 
t'rberempfindlichkeit der Haut des Gesichtes und des Ohres auf derselben Seite 
feststellte. PETTE und auch BRAUCKER (s. bei SCHILF) beobachteten an Patienten, 
denen sympathische Nerven durchschnitten worden waren, daB sich die Haut
sensibilitat geandert hatte. O. FOERSTER, ALTENBURGER und KROLL haben mit 
exakten chronaxiemetrischen Methoden gefunden, daB auf der sympathisch 
denervierten Seite die Chronaxie niedriger war. VON BRUCKE und KRANNICH 
reizten hingegen den Sympathicus und bestimmten am ipsilateralen Beuge
reflex nach Reizung der Zehenhaut Chronaxie und Rheobase. "Bei 8 Froschen 
fanden wir die Reflexchronaxie im AnschluB an die Grenzstrangreizung verkiirzt, 
ohne daB die Rheobase sich dabei in einem bestimmten Sinne geandert hatte." 
Ausschaltung der sympathischen Innervation hatte keinen Anhalt fiir einen 
sympathischen EinfluB auf die Erregbarkeit gegeben. Es muB aber hinzugefiigt 
werden, daB VON BRUCKE und KRANNICH am Frosch arbeiteten, wahrend die 
oben erwahnten Forscher am Warmbliiter ihre Versuche anstellten. ACHELlS 
und Mitarbeiter haben iiber denselben Gegenstand weitere Untersuchungen 
angestellt, die in ihrer Deutung nicht ganz einfach sind. ACHELIS selbst deutet 
seine Versuche in der Weise, daB der sensible Nerv vom Sympathicus bei Milieu
wechsel Erregungen in chronaxieverkiirzender oder verlangernder Art erhalte, 
Es sei auch moglich, daB Gewebshormone, wie sie z. B. bei leichter Schadigung 
der Haut, Erwarmung, Bestrahlung entstehen, an der Umstimmung der sen
siblen Nerven schuld seien. Soviel geht aus den Versuchen jedenfalls hervor, 
daB die betreffenden Autoren iiber den Gegenstand keineswegs gleicher Meinung 
sind und daB zur Zeit nur Vermutungen geauBert werden. 
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EinfluB des Sympathicus auf das Zentralnervensystem. W. R. HESS will auf 
Grund seiner Versuche mit Einspritzung von Giften, die im allgemeinen auf 
autonom innervierte Organe elektiv wirken, schlieBen, daB die Tatigkeit des 
Gehirns mit in den Funktionsbereich des autonomen Nervensystems gehort. 
Wir sind der Ansicht, daB aus Giftwirkungen nicht auf eine Innervation ge
schlossen werden dad und lehnen daher die aus den Versuchen gezogenen Schliiss
abo Erwahnen wollen wir aber hier die Erorterung von ACHELIS, nach der es 
sich doch mehr urn ein Nebeneinander oder Ineinander als urn die Abhangigkeit 
der Funktion des einen Nervensystems yom andern handelt. 

Parasympathische Innervation und Muskeltonus. Die Bezeichnung einer 
parasympathischen Innervation des Muskeltonus wurde teilweise von der Wir
kung des Atropins hergeleitet, das eine striare Muskeltonuserhohung verringern 
kann. Hinzukam, daB man das HEIDENHAIN-VULPIANsche Phanomen - nach 
Degeneration des durchgeschnittenen Nervus hypoglossus bewirkt Reizung der 
Chorda tympani eine tonische Kontraktion der Zungenmuskulatur - mit einer 
tonuserhohenden parasympathischen Innervation in Zusammenhang brachte 
(FRANK und Mitarbeiter). Es kann sich hier kaum um eine sogenannte antidrome 
Innervationserregung handeln, denn MACHOL und SCHILF fanden, daB eine 
Lingualisreizung nach Ausschaltung des Hypoglossus und Degeneration der 
Chorda unwirksam ist. Andererseits spricht fiir eine antidrome Erregungs
leitung die dem VULPIAN-HEIDENHAINschen Phanomen sehr ahnliche Beobach
tung SHERRINGTONS, nach der Reizung des Ischiadicus nach vorausgegangener, 
degenerativer Durchschneidung der Vorderwurzeln eine trage Dorsal- bzw. 
Plantarflexion des FuBes und der Zehen verursacht. In neuerer Zeit wird an
genommen, daB bei einer derartigen Nervenerregung Acetylcholin frei wird, 
das tatsachlich ahnliche Kontraktionen an Warmbliiter-Muskelnmit degenerierten 
efferenten somatischen Nervenfasern verursacht. Jedoch auch hiergegen lassen 
sich ganz neuestens Befunde von W. FELDBERG (in unserem Laboratorium) 
anfiihren, der fand, daB Acetylcholin auch am normalen Muskel eine Kontraktion 
verursacht. Die Ergebnisse sind keineswegs klar; man hat weitere Befunde 
abzuwarten, ehe sichere Angaben gemacht werden konnen. 

2. Innervation des Kreislaufapparates. 
Die schon lange bekannten Tatsachen, daB das Herz yom Vagus hemmend 

und yom Sympathicus erregend innerviert wird, sollen hier nicht erortert werden. 
Erwahnen mochten wir nur, daB z. B. VOLKMANN schon im Jahre 1838 beim 
Frosch durch Vagusreizung eine Verlangsamung der Herzschlagfolge beobachtet 
hatte. 

Einen neuen nervenphysiologischen Antrieb erhielt das Forschungsgebiet der 
Innervation des Herzens durch die Arbeiten des Grazer Pharmakologen O. LOEWI. 
Sie sind iiberhaupt der experimentelle Ausgangspunkt fiir die neueren humoral
physiologischen Forschungen auf dem Gebiet des autonomen Nervensystems, 
die zur Zeit in DALES Institut in London in so vollendetem MaBe ausgefiihrt 
werden. LOEWI zeigte 1921 zum ersten Male, daB bei Erregung von Vagus oder 
Sympathicus Stoffe in die HerzhOhlenfliissigkeit iibergehen, die, wenn sie auf 
ein anderes Herz iibertragen werden, genau so wirken, als ob hier der Vagus oder 
Sympathicus gereizt wiirde. Der SchluB war nur moglich, daB im Herzen bei 
Erregung des Vagus oder Sympathicus spezifische chemische Stoffe frei werden, 
die die Nervenerregung auf die Herzmuskelzelle vermitteln. Anfanglich haben 
Nachuntersucher die LOEWIschen Befunde nicht bestatigen konnen. Dies lag 
ZUlli Teil daran, daB die entstandenen N ervenerregungsstoffe sofort durch 
Fermente zerstort werden. So wies z. B. LOEWI nach, daB der Vagusstoff ein 
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acetylcholinartiger Stoff sein miisse. Wir wissen heute, daB im Elute und in 
der Gewebsfliissigkeit eine Esterase vorhanden ist, die das Acetylcholin spaltet. 
Eserin verhindert dies. Heute gelingt der LOEWIsche Versuch unschwer, wenn 
Eserin vor dem Versuch gegeben wird. 

Die chemische Natur des Sympathicusstoffes ist nicht geklart. CANNON und 
ROSENBLUTH vermuten, daB es ein hemmendes und erregendes "Sympathin" 
gebe, das bei der Sympathicusreizung frei werde. BACQ und FREDERICQ haben 
gezeigt, daB "Sympathin" mit Adrenalin identisch sei, dagegen sprechen die 
neuesten Arbeiten aus dem Laboratorium HEYMANB dafiir, daB doch Unter
schiede zwischen einer Sympathicus- und einer Adrenalinwirkung vorhanden 
sind. Es ist wohl sicher, daB das Sympathin nicht Histamin ist. 

Es ist bemerkenswert, daB Atropin, das die hemmende Wirkung einer Vagus
reizung verursacht, die Produktion des acetylcholinahnlichen Vagusstoffes nicht 
zu verhindern vermag. Dies bildet keine Ausnahme in dem Verhalten der 
iibrigen cholinergischen Nerven (s. S.373). Wohl die klarsten Ergebnisse, die 
dafiir sprechen, daB bei Vagusreizung im Herzen ein acetylcholinartiger Stoff 
frei wird, haben die Versuche von FELDBERG und KRAYER ergeben. Sie fingen 
das Blut aus der Coronarvene des Hundes auf, der vorher Eserin und Atropin 
erhalten hatte. Bei Reizung des Vagus trat im Coronarblut ein Stoff auf, der 
physiologisch sich wie Acetylcholin verhielt. Unter mehr "physiologischen" 
Verhaltnissen arbeiteten KRAYER und VERNAY, die Acetylcholin im Coronarblut 
fanden, wenn durch Druckanstieg im Sinus caroticus eine reflektorische Vagus
hemmung am Hundeherzen hervorgerufen wurde. 

Innervation der GefaBe. Allgemeines iiber die GefafJmuskulatur einschliefJlich 
Oapillaren. Die Bedeutung einer Anderung der GefaBweite fiir ein Organ mag 
aus der Tatsache hervorgehen, daB im allgemeinen bei enger werdendem GefaB
querschnitt die Elutversorgung schlechter wird, und daB eine Erweiterung der 
GefaBe nicht nur die dem Organ zugefiihrte Blutmenge vermehrt, sondern auch 
den Austausch von Stoffwechselprodukten wegen der verringerten Stromungs
geschwindigkeit in den erweiterten GefaBen begiinstigt. Deshalb spielen fiir 
den Gesamtorganismus die autonomen GefaBnerven, soweit sie die Weite regu
lieren, eine sehr groBe Rolle. Daneben haben wir aber auch immer daran zu 
denken, daB die GefaBweite noch von den in das Blut oder die Gewebsfliissigkeit 
abgegebenen Hormonen bzw. Gewebshormonen beeinfluBt wird. 1m allgemeinen 
scheinen die autonomen Nerven dafiir zu sorgen, daB die GefaBe des betreffenden 
Organs in ihrer Weite moglichst schnell verandert werden, wahrend die hormonale 
bzw. humoralphysiologische Beeinflussung, doch langsamer vor sich geht, wobei 
allerdings der EinfluB langer anhalt. Es ist also selbstverstandlich, daB die Tatig
keit der Organe mit von dem Zustand der GefaBe abhangig ist und daB, wenn die 
zum Organ fiihrenden Nerven erregt oder durchschnitten werden, man immer 
daran denken muB, in welcher Weise die GefaBversorgung hierdurch ver
andert wird. So hat z. B. mein Schiiler NEMTZOGLU zeigen konnen, daB das 
Wachstum der Zahne junger Hunde deutlich durch eine Halssympathicus
durchschneidung beeinfluBt wird. Die Zahne zeigten auf der durchschnittenen 
Seite sowohl bei den bleibenden Zahnen als auch bei den Zahnkeimen eine ver
mehrte Kalkablagerung. 

Was die GefaBe anbetrifft, so haben wir die groBen (Aorta und die von dieser 
abgehenden GefaBe) von den mittleren und den kleinsten Arterien bzw. den 
Capillaren zu unterscheiden. Dieser Unterschied beruht auf einem verschiedenen 
histologischen Bau, wodurch sich aber auch eine verschiedene Funktion ergibt. 
Das Verhaltnis von Muskulatur und Bindegewebe andert sich namlich bei dem 
Dbergang von groBen GefaBen zu kleinen GefaBen, und zwar ist die Muskulatur 
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bei den kleinen Gefa.Ben starker ausgebildet als bei den gro.Ben Gefa.Ben. Infolge 
dieses gr6.Beren Anteils von Muskulatur - die Ringmuskulatur iiberwiegt bei 
weitem die Langsmuskeln - k6nnen die kleinen Gefa.Be in erheblichem Grade 
je nach ihrem Tonus und Erregungszustand sich verengern und erweitern. Dies 
geschieht im allgemeinen entweder auf dem Nervenerregungsweg oder hormonal. 
Daneben geht ja vom Herzen aus die systolische Schlauchwelle iiber das gesamte 
Gefa.Brohr hin. Au.Ber dieser durch das Herz verursachten Pulsbewegung des 
Gefa.Bsystems geht noch rhythmisch in Abstanden von ungefahr 30 Sek. bis 
zu 1 Min. eine Gefa.Bweitenveranderung vor sich. Es ist m6glich, da.B diese 
rhythmischen Tonusschwankungen der Gefa.Be mit der Gefa.Bbewegung zu
sammenhangen, die man bei solchen Tieren findet, die noch kein ausgebildetes 
Kreislaufsystem, insbesondere kein Herz besitzen. Bei diesen Tieren wird die 
Blutbewegung durch die rhythmischen Tonusschwankungen der Gefa.Be ver
ursacht (s. SCHILF). 

Schlie.Blich ist noch vom allgemeinen muskelphysiologischen Standpunkt 
aus zu erwahnen, da.B der Gefa.Bmuskel wie jeder andere glatte Muskel sich auf 
einen Dehnungsreiz zusammenzieht. Dies ist deshalb bemerkenswert, weil starker 
Binnendruck von seiten des Blutes die Gefa.Be zur Kontraktion bringen kann, 
so da.B dadurch der Blutdruck noch starker erh6ht wird. Dieser Vorgang geht 
offenbar unabhangig von zentraler Innervation vor sich (HIROSE und SCHILF). 
Erwahnen m6chten wir noch, da.B die Blutgefa.Be eine afferente Innervation 
besitzen, die zugehOrigen Receptoren liegen in der Adventitia. Die Chirurgen 
k6nnen haufig beobachten, da.B beim Abklemmen der Gefa.Be Schmerzen geau.Bert 
werden. Jedoch macht RIEDER darauf aufmerksam, da.B die Arterien nicht an 
allen Stellen gleich schmerzempfindlich seien, wie er bei Operationen in Lokal
anasthesie beobachtet hat. "Es gibt Stellen an der Arterie, an denen Schmerz 
weder auf Kneifen, noch auf elektrische Reizungen ausgel6st werden kann. 
Wieder andere Stellen sind au.Berordentlich schmerzempfindlich. Und wenn man 
diese Stellen sorgfaltig prapariert, so kann man stets beobachten, da.B hier 
segmentar kleine Nervenfasern in das periarterielle Gewebe ziehen" (iiber das 
Anatomische s. S. 387). DaB von den Gefii.Ben deshalb reflektorische Einfliisse 
nicht nur auf andere Gefa.Bgebiete, sondern auch auf das Herz, ja sogar auf 
andere autonom innervierte Organe ausgehen k6nnen, ist bekannt. Kreislaufs
reflexe von Gefii..B auf Gefii..B bzw. Herz sind der Depressorreflex und die Reflexe, 
die von der Teilungsstelle der Art. carotides ausgehen (Sinus caroticus-Reflex 
von H. E. HERING). Es lassen sich aber von noch einigen anderen K6rperstellen 
aus Reflexe auf den Kreislauf erzielen. So erzeugt Schlag auf den Bauch einen 
Herzstillstand (sog. GOLTzscher Klopfversuch), Druck auf das Auge kann den 
Herzschlag verlangsamen (TSCHERMAKscher Versuch). 

Experimentelle Beweise dafiir, da.B die sensiblen N ervenfasern segmentar 
an das Gefa.B herantreten, haben SCHILF und STAHL erbracht. 

Die Capillaren bestehen aus einschichtigen, mehr oder weniger platten und 
langgestreckten, halbrinnenf6rmig gebogenen, kernhaltigen Endothelzellen, denen 
allerdings in Abstanden Zellen von au.Ben angelagert sind, die ROUGET 1873 
zum erstenmal beschrieb und die VIMTRUP (in KROGHB Laboratorium, s. KROGHB 
Buch S. 66) mit der Kontraktilitat der Capillaren in Zusammenhang brachte 
(s. dariiber S.388). Was die !nit Muskeln versehenen Gefa.Be anbetrifft - in 
der Hauptsache also die kleineren Gefa.Be, die Arteriolen, das pracapillare 
Gebiet -, so geht von diesen die Anderung der Gefa.Bweite infolge Nerven
erregung aus. Und zwar handelt es sich im allgemeinen urn tonische Zustands
anderungen. 

Aus der Tatsache, da.B nach Durchschneidung der sympathischen Gefii.B
nerven das betreffende Gefa.Bgebiet weit wird, schlie.Bt man, da.B iiber die 
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sympathischen GefiWnerven dauernde gefaBverengernde Erregungen verlaufen. 
Die sympathischen GefaBnerven sind also die gefaBverengernden Nerven. 

Bevor wir auf diese verengernden sympathischen GefaBnerven eingehen, 
wollen wir noch kurz den Zustand der GefaBe beschreiben, der nach der Durch
trennung der sympathischen GefaBverengerer auftritt. 1m Augenblick der 
Durchtrennung werden die GefaBe - es sind meist die sichtbaren kleinen Arterien 
(Kaninchenohr) - meist eng als Ausdruck einer vorubergehenden sympathischen 
Erregung infolge des Durchschneidungsreizes. Alsdann werden die Arterien sehr 
weit und nach einiger Zeit nimmt das ganze GefaBgebiet einen hellroten Farbton 
an als Zeichen dafiir, daB auch jetzt die CapiIlaren weit geworden sind. Man 
kann im ubrigen finden, daB gleichzeitig auch die Temperatur in dem betreffenden 
Gebiet angestiegen ist. Bei Patienten, bei denen eine Sympathektomie aus
gefuhrt wurde, ist dies gut zu fuhlen. Dieser Zustand halt am nachsten Tage 
noch an, ja die Rote kann noch intensiver werden. Aber nach einigen Tagen, 
ungefahr yom 4. Tage an, nimmt die Rote abo Allmahlich verengern sich die 
GefaBe, so daB sogar das betreffende Organ sich kalter anfiihlt als auf der 
normalen Seite. Solche Zustande kann man haufig auch an GliedmaBen finden, 
die durch eine Apoplexie gelahmt sind. Hier handelt es sich wahrscheinlich 
urn zentral bedingte Einflusse auf die GefaBinnervation. Sie sind aber doch 
wohl im Sinne eines Ausfalles der sympathischen GefaBinnervationen auf
zufassen. 

Man muB es unentschieden lassen, worauf dieser Verengungszustand nach 
der Sympathicusdurchschneidung beruht. Erfolgte er nach einer praganglionaren 
Durchschneidung, so kann eine postganglionare Durchtrennung nochmals eine 
Erweiterung im betreffenden GefaBgebiet verursachen, vorausgesetzt, daB das 
GefaBgebiet wieder enger geworden ist. Hier geht also die vasoconstrictorische 
Erregung von der jetzt yom Ruckenmark isolierten Ganglienzelle im peripher 
gelegenen sympathischen Ganglion aus (s. daruber S. 367). Handelt es sich aber 
urn eine postganglionare Durchschneidung, so ist die "paradoxe" GefaBverenge
rung nach Sympathicusdurchschneidung nur schwer erklarbar. Nun liegen 
allerdings in der Adventitia der GefaBe hin und wieder Ganglienzellen (STOHRS 
Buch S. 67). lhr Vorkommen ist aber doch zu selten, als daB von ihnen aus die 
paradoxe GefaBverengerung bewirkt werden soUte. Eine mogliche Erklarung 
der GefaBverengerung nach Sympathicusdurchschneidung liegt in der Annahme, 
daB yom Elute aus humoralphysiologische Stoffe die Gefi:i13e in einem Ver
engerungszustand halten. Wir wissen, daB GefaBe mit degenerierten sympathi
schen Nerven Giften, wie Z. B. Adrenalin, Histamin (s. FELDBERG und SCHILF. 
S. 92) oder Acetylcholin (s. S. 369) gegenuber empfindlicher sind. Diese Uber
empfindlichkeit kann den Verengerungszustand nach sympathischer Dener
vation erklaren, wenn WIT solche im Blute vorkommenden Stoffe annehmen, 
wozu WIT berechtigt sind. 1m ubrigen finden WIT derartige paradoxe Reaktionen 
auch an anderen Organen, denen die sympathischen oder parasympathisehen 
Nerven durchschnitten wurden (s. S. 391). 

Allgemeines fiber die die GefaGweite veriindernden Nerven. Anatomie und 
H istologie der mit M uskeln versehenen GefafJe und der Capillaren. Die GefaBe 
erhalten von den sie begleitenden Nerven feine Faserchen, die dann in der 
Adventitia der GefaBe weiter verlaufen bzw. sich aufteilen und endigen (s. 
Abb. 1). Die Lange der in der Adventitia verlaufenden Nervenfasern ist ver
schieden. Es ist sieher, daB sie langere Bahnen nicht darstellen (SCHILF und 
STAHL, S. d.); es gibt aber doch auch Ausnahmen. SCHILF und STAHL konnten 
bei der Katze Nervenfasern langs der GefaBe verfolgen, die yom oberen Drittel 
des Oberschenkels bis zum unteren Drittel des Unterschenkels in der Adventitia 
verliefen. Fur den Histologen ist es nicht ganz einfach, die ZugehOrigkeit dieser 
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:Fasern festzusteUen. Es ist weiter "sehr fraglich, ob die Nerven, die in dem 
Geflecht in der Adventitia verlaufen, auch in der T~t alle als Vasomotoren 
anzusehen sind, oder sonst irgendwie mit der Blutregulation zu tun haben". 

Abb. 1. Unipolare Ganglienzelle aus der Adventitia 
einer Arterie des Plexus chorioideus. Mensch. 

Natronlauge·Silbermethode von O. SCHULTZE, 
VergroJlerung 1000fach. (Nach STOHR ir.) 

Die Fasern, die wie gesagt in der 
Adventitia des GefaBes verlaufen, 
lassen ein oberflachliches Geflecht 
grober Nervenbiindel und eine der 
Media aufliegende zweite nervose 
Formation aus feinen und feinsten 
Nervenfaserchen erkennen. "Man 
soUte nun meinen, daB in der Mus
cularis, als dem wahrscheinlichen, 
eigentlichen Erfolgsorgan fast aller 
hier beschriebenen Nerven, diese in 
groBter Masse anzutreffen seien, urn 
schlieBlich in den glatten Muskelzellen 
ihr Ende zu finden. Sonderbarerweise 
ist dies aber gar nicht der Fall ; in 
Hunderten von Praparaten habe ich 
nicht eine Spur von Nerven in der 
Muscularis bemerkt, ganz selten sah 
ich einmal ein vereinzeltes Faserchen 
sich von dem tiefen Adventitiaplexus 

nach der Media hin abzweigen und 
nicht ein Schragschnitt die Ursache 

selbst da war ich nicht ganz sicher, ob 
der Erscheinung war" (STOHR, S. 66). 

S 

Abb.2. Capillarnerven aus dem Herzen. Mensch. BIELSCHOWSKy·Methodc. S SCHWANNsche Kerne. 
VergroJlerung 800 fach. (Nach STOHR ir.) 

In der Intima kommen Nerven nicht vor; jedenfalls hat STOHR "niemals 
Derartiges gesehen" (STOHR, S. 66). 

Ganglienzellen finden sich vereinzelt in der Adventitia vor (s. Abb. 1). 
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Sensible Nervenendigungen sollen sich sehr zahlreich in den kleinen Arterien 
vorfinden und mogen mit der nervosen GefiiBregulation in Zusammenhang 
stehen. In der Adventitia groBerer GefaBe findet man V ATER-PACINIsche und 
den KRAusEschen Endkolbchen ahnliche Korperchen, die wohl die Sensibilitat 
vermitteln (s. S. 384). 

Der histologische Nachweis der Innervation der Capillaren gestaltet sich 
auBerordentlich verwickelt, zumal an diesen GefaBen Nervenendigungen fest
gestellt werden mussen. "Mir ist es an Hunderten von Praparaten in der 
menschlichen Pia nur in zwei Fallen gelungen, feinste marklose Faserchen auf 
der Capillarwand mit kleinen Knopfchen endigen zu sehen". 1m allgemeinen 
bilden die die Capillaren begleitenden Nerven ein geschlossenes Netz, "welches 
in das GefaBnetz gleichsam hineingeknupft ist und mit diesem durch direktes 
Aufliegen seiner Fasern auf der Endothelwand in innigstem Zusammenhang 
steht" (STOHRS Buch S. 76). Was die Nervenfasern anbetrifft, so sind sie marklos 
und feiner als die Fasern, die sich in der Adventitia der Arterien und Venen vor
finden. Sie bleiben auch erhalten, wenn die somatische Innervation durchschnitten 
wird und degeneriert ist (KUNTZ' Buch S. 151). Hieraus schlieBt KUNTZ mit 
Recht, daB es sich um sympathische Fasern handeln muB. STOHR dagegen 
meint, daB yom histologischen Standpunkt aus nicht beurteilt werden kann, ob 
die Fasern motorisch oder sensibel seien. "DaB jede Endothel- oder ROUGET
Zelle mit einer Nervenfaser in Verbindung stehen sollte, wie KROGH (1924) 
vermutet, habe ich niemals gesehen" (STOHR, S. 76; s. dazu die Abb. 2). 

Die Innervation der Venen unterscheidet sich nicht wesentlich von der 
der Arterien; letztere besitzen vielleicht nur einen groBeren Nervenreichtum 
(STOHRS Buch S.71). An den GefaBen der Placenta und denen der Substanz 
des Zentralnervensystems hat man bis jetzt keine Nerven finden konnen. 

Experimentelle und klinische Feststellungen. Wir haben schon kurz her
vorgehoben, daB mit Ausnahme ganz weniger GefaBgebiete del' Sympathicus 
die gefaBverengernden Nerven liefert. Es ist sehr auffallig, daB Adrenalin, 
ein Hormon del' Nebenniere, in gleicher Weise die GefaBe verengt, ja daB 
dieses Gift auch die sogenannten Umkehrreaktionen mit dem Nervus sym
pathicus mitmacht. Es wird hieraus auf einen engen Zusammenhang zwischen 
Adrenalin und Nervenwirkung geschlossen (s. daruber S. 376). Dieser Zu
sammenhang ist deshalb so bemerkenswert, weil wir auf Grund der neueren 
Forschung anzunehmen haben, daB eine chemische Substanz, CANNON und 
BACQS "Sympathin", im Organ frei wird, wenn del' zugehorige sympathische 
Nerv gereizt wird. Wir haben allen Grund anzunehmen, daB auch von der 
GefaBmuskelzelle aus nach einer Sympathicusreizung ein derartiges, in seiner 
Wirkung adrenalinahnliches Gewebshormon Sympathin frei wird, das jetzt 
auf die GefiiBe verengernd wirkt. ELLIOTTS Vermutung erhalt hiernach einen 
gewissen Grad von Wahrscheinlichkeit. Dieser Forscher hatte namlich schon im 
Jahre 1904 den Gedanken geauBert, daB der glatte Muskel eine adrenalinahnliche 
Substanz freimacht, wenn der zugehorige sympathische Nerv gereizt wird. 
Solche Vorstellungen passen gut in unsere humoralphysiologische Vorstellung 
von der Regulationsweise in unserem Organismus (s. Naheres daruber S. 362). 

Die sympathischen gefiiBverengernden Nerven. Mit Ausnahme der Lungen
gefaBe von Frosch und Schildkrote - bei diesen Tieren bewirkt Sympathicus
reizung keine GefaBverengerung; die verengernden Fasern verlaufen im Vagus 
(CARLSON und LUCKHARDT) - hat Sympathicusreizung immer eine GefaB
verengerung zur Folge, und zwar verengern sich sowohl die Arterien als auch 
die Venen (uber die Capillaren s. unten). DaB im Halssympathicus gefaB
erweiternde sympathische Nerven vorhanden sein sollen, hat sich nicht be
statigt (SCHILF und FELDBERG). 

25* 
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Werden die GefaBe eines groBeren Gebietes durch Sympathicusreizung ver
engt, so muB der allgemeine Blutdruck ansteigen und die von der Reizung nicht 
betroffenen GefaBgebiete erweitern sich, weil die Blutmenge aus dem verengten 
GefaBgebiet verschoben wird. Man nimmt an, daB es sich um einenKompensations
vorgang handelt. So sieht man z. B. nach einer intravenosen Adrenalin
einspritzung die SplanchnicusgefaBe sich verengern, wahrend die MuskelgefaBe 
sich erweitern. Das GefaBgebiet des Splanchnicus ist groBer und mit starkerer 
Muskulatur versehen als die MuskelgefaBe, die infolge des durch die Verengerung 
des Splanchnicusgebietes erhohten Blutdruckes mechanisch erweitert werden. 

Unter normalen Bedingungen wird eine Verengerung in einem GefaBgebiet 
immer ein Nachlassen des sympathischen vasoconstrictorischen Tonus in anderen 
GefaBgebieten (und umgekehrt) zur Folge haben. So ist bei der Verdauungs
arbeit das SplanchnicusgefaBgebiet weit, wahrend das periphere GefaBgebiet -
Muskulatur, Gehirn - enger wird. Ein jeder spUrt an sich, daB geistige oder 
korperliche Arbeit wahrend der Verdauungsarbeit ungern verrichtet wird; die 
GefaBe dieser GefaBgebiete sind eng und Gehirn und Muskelmasse sind mit 
Blut schlecht versorgt. Umgekehrt sind bei Muskelarbeit die EingeweidegefaBe 
eng und die GefaBe der arbeitenden Organe weit. Es handelt sich bei dieser 
Blutverteilung um zentralnervose Regulationen, die peripher zum groBten Teil 
iiber den Sympathicus verlaufen. 

Der Reizerfolg einer Sympathicusreizung tritt meist mit einer Latenz von 
ungefahr 2 Sek. auf und kann bei starker Reizung zu vollkommenem VerschluB 
der mit Muskeln versehenen GefaBe fiihren. Sehr bald laBt diese Verengerung 
trotz bestehender Reizung nach, eine Erscheinung, die man an sehr vielen 
glatten Muskeln studieren kann. 

Das Refraktarstadium, d. h. Unerregbarkeit der GefaBe fiir eine mehr oder 
minder lange Zeit nach erfolgter Reizung, ist ebenfalls ausgesprochen. Die 
GefaBe sind ferner einer Sympathicusreizung gegeniiber refraktar, wenn sie 
infolge Hinterwurzelreizung antidrom erweitert sind (FOERSTER, HARA). 

Unter besonderen pathologischen oder experimentellen Bedingungen bewirkt 
eine Erregung bzw. Reizung der sympathischen GefaBverengerer keine Vaso
konstriktion, sondern eine Dilatation. So hat A. SIMONS beobachtet, daB bei 
neurovascularen Erkrankungen die GefaBe sich reflektorisch auf Kaltereiz er
weitern statt verengern. Gibt man Versuchstieren Apocodein, Ergotoxin oder 
groBere Mengen von Adrenalin (s. dariiber in SCHILFS Autonomes Nervensystem, 
S.95), so bewirkt Sympathicusreizung keine Verengerung, sondern eine Er
weiterung der GefaBe. Dies hat nichts mit sympathischen Vasodilatoren zu tun, 
sondern die GefaBmuskelzelle ist durch die Gifte verandert, so daB Reize, welcher 
Art sie auch sein mogen, eine umgekehrte Reaktion bewirken. Der Zustand der 
Zelle ist maBgebend, in welcher Richtung der Reizerfolg verlauft. In einigen 
Fallen wurde unter normalen Bedingungen nach Sympathicusreizung eine 
GefaBerweiterung gesehen. Hierbei hatte man jedoch nicht beriicksichtigt, 
wie z. B. bei Splanchnicusreizung, daB die freigewordenen kleinen Mengen von 
Adrenalin die GefaBe erweitert haben, zu einem anderen Teile, wie z. B. bei 
der GefaBerweiterung nach Reizung des degenerierten Nervus ischiadicus, 
handelte es sich um antidrome GefaBerweiterung (s. dariiber S.389). 

Ob die Capillaren sich auf Sympathicusreizung zusammenziehen, ist noch 
immer nicht mit Sicherheit festgestellt worden. TH. LEWIS hat einen ein
wandfreien Versuch beschrieben: Er klemmte bei Kaninchen die Ohrarterien 
ab; reizte er dann den Halssympathicus, so wurde trotzdem das Ohr blaB. 
Dies kann nur durch Verengerung der Capillaren geschehen, wenn wir vor
aussetzen, daB vor der Reizung die abgeklemmten Arterien blutleer geworden 
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sind. Mir scheint dieser Versuch sehr iiberzeugend zu sein. KROGH (s. sein 
Buch S. 88) bringt eine Reihe weiterer Versuche, die im groBen und ganzen 
dafiir zu sprechen scheinen, daB die Capillaren sich auf sympathische Erregung 
zusammenziehen. Es gibt aber auch Versuche, die den Meinungen und Erorte
rungen KROGHS widersprechen, wie dies aus KUNTZ' Buch hervorgeht. Das 
Problem ist schwer zu losen, weil die Capillaren zu sehr von der Weite der 
Arterien und Venen abhangen, zwischen denen sie liegen. 

Ob die vasomotorisch trophischen Erkrankungen (s. CASSIRER und HIRSCH
FELD) mit solchen im sympathischen Nervensystem zusammenhangen, bleibt 
ganz ungewiB. Es ist zu vermuten, daB der Erregungszustand im Sympathicus 
bei diesen Erkrankungen verandert ist. Haufig ist aber bei den Patienten mit 
vasomotorisch-trophischen Neurosen das hormonale System miterkrankt. Es 
scheint mir sehr wesentlich an der Krankheit beteiligt zu sein. 

Man hat die GefaBerweiterung nach Durchschneidung der GefaBverenger -
Sympathektomie - Heilzwecken dienstbar gemacht. Der Erfolg soll jedenfalls 
ein groBerer sein, als wenn man nur die sympathischen Nerven langs der GefaBe 
herausschneidet - periarterielle Sympathektomie (LERICHE, BRUNING; s. 
dariiber RIEDER). Die Erfolge scheinen doch nicht allzu groB gewesen zu sein, 
denn es ist in den letzten Jahren nicht sehr viel dariiber veroffentlicht worden. 
Man kann sich auch kaum vorstellen, warum Erkrankungen wie Asthma bron
chiale oder Angina pectoris oder die RAYNAUDSche Erkrankung auf die Dauer 
durch Eingriffe am peripheren Sympathicus oder Parasympathicus beeinfluBt 
werden sollten. 

GefiiBerweiternde parasympathisehe Nerven. Reizung der Chorda tympani 
verursacht Erweiterung der ZungengefaBe (s. dariiber bei MACHOL und SCIDLF). 
Ferner soll der Nervus vidianus gefaBerweiternde Nerven fiir die Nasen
schleimhaut fiihren. Da bei beiden Nerven gleichzeitig die Schleimdriisen mit
gereizt werden, so konnten die hierbei entstehenden Stoffwechselprodukte die 
GefaBe erweitern. Es handelte sich um einen indirekten Effekt, der durch die 
Nervenreizung zustande gekommen ist. Es ist daher offen zu lassen, ob in der 
Chorda tympani und im Nervus vidianus parasympathische Vasodilatatoren 
verlaufen. 

Dagegen muB man die im Nervus pelvicus vorhandenen Fasern als echte 
parasympathische GefaBerweiterer ansprechen. Sie erweitern die Corpora caver
nosa und spongiosa des Penis. 

Die antidrome GefiiBerweiterung. Schon STRICKER fand im Jahre 1876 an 
Runden, daB Reizung des distalen Endes der durchschnittenen hinteren Wurzel 
von L 6 und 7 eine GefaBerweiterung und Temperatursteigerung zur Folge 
hatte. Einige Jahre vorher hatte GOLTZ darauf aufmerksam gemacht, daB im 
Ischiadicus von Hunden gefaBerweiternde Nerven vorhanden seien. Die Tat
sache dieser "antidrom" (LANGLEY) erzeugten GefaBerweiterung ist sicher
gestellt. Sie ist auch am Menschen beobachtet worden. O. FOERSTER hat 
gelegentlich von Laminektomien das periphere Ende einer durchschnittenen 
hinteren Wurzel gereizt und im betreffenden Segment die antidrome gefaB
erweiternde Wirkung studiert. Ais Versuchstiere eignen sich am besten Runde, 
Kaninchen (FELDBERG, LEWIN und SCIDLF), nicht so gut Katzen (RARA in 
unserem Laboratorium). Beim Meerschweinchen hat BENA (in unserem Labora
torium) nach Reizung der hinteren Wurzel keine GefaBerweiterung erzielen 
konnen. 

Nun sind "zahlreiche feine Nervenfasern in den hinteren Wurzeln aller 
Spinalnerven vorhanden, ob sie aber eine Beziehung besonders zur antidromen 
Wirkung haben, ist unbekannt" (LANGLEY). KURE bringt sie mit dieser GefaB
erweiterung in Zusammenhang und hat eine Reihe iiberzeugender Beobachtungen 
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und histologischer Tatsachen veroffentlicht. Die Befunde von MACHOL und 
SCHILF, die die GefaBerweiterung nach Reizung der Chorda tympani studierten, 
sprechen ebenfalls dafur, daB die antidrom erzeugte GefaBerweiterung nicht 
mit den sensiblen Nerven zusammenhangt. KURE vertritt die Ansicht, daB die 
Fasern parasympathischer Natur seien und zu dem von ihm so bezeichneten 
Spinal-Parasympathicus gehOren. 

Aus der Art des Auftretens der GefaBerweiterung nach der Reizung der betref
fenden Nerven -lange Latenz (1-3 Sek.), Uberdauern der Erweiterung nach 
der Reizung (3 Min.) - wird geschlossen, daB durch den Nervenreiz in der Peri
pherie eine humoralphysiologische Substanz frei wird, die dann erst die GefaBe 
erweitert. Es handelt sich also um einen Mechanismus, wie wir ihn auch bei 
der sympathischen GefaBverengerung vermuten (s. S. 387). Die Beweise, daB die 
antidrome GefaBerweiterung humoralphysiologisch zustande kommt, sind je
doch viel sicherer als die fUr die sympathische GefaBverengerung. Man ist jedoch 
noch im Zweifel, welcher Art die Substanz ist. TH. LEWIS vermutet, daB es sich 
um einen histaminahnlichen Stoff handelt; DALE nimmt Acetylcholin an, 
wahrend FELDBERG und SCHILF die Meinung vertreten, daB bei antidrom er
zeugter N ervenerregung beide Stoffe entstehen konnen. Klinisch spielt die 
antidrome GefaBerweiterung eine gewisse Rolle. So diirfte z. B. die segmentar 
auftretende GefaBerweiterung bei Herpes zoster auf dem antidromen Mechanis
mus beruhen. 

Anhang. Das Reflexerythem (roter Hof usw.) nach Reizung der Haut oder 
bei Erkrankung innerer Organe. 

Es ist eine bekannte Feststellung, daB Hautreize, Kalte, Warme, Reiben, 
Elektrisieren, chemische Reize, zunachst eine ortliche Hautrotung verursachen. 
Sehr bald -1-3 Min. nach dem Reiz - tritt um die gereizte Hautstelle herum ein 
roter Hof ein, der wegen der langen Latenz und der Ausbreitung uber die gereizte 
Hautstelle hinaus nicht unmittelbar mit dem Hautreiz zusammenhangen kann. 
Uberdies tritt das Reflexerythem nicht auf, wenn der zugehOrige sensible Nerv 
durchschnitten und degeneriert ist. Kurz nach der Durchschneidung kann man 
jederzeit das Erythem nachweisen. Ungefahr yom 5. Tag ab laBt sich das 
"Reflex"erythem nicht mehr nachweisen. Die Vorstellung yom Zustande
kommen des Reflexerythems (Dermographismus) beruht auf der Idee des post
ganglionaren Axonreflexes (s. S. 371): Der Hautreiz setzt am sensiblen Receptor 
eine (in diesem FaIle humoralphysiologische) Erregung, die ein wenig zentral
warts zieht, um dann auf andere Axone uberzuspringen. Wieweit hier das Gesetz 
der isolierten Leitung Gultigkeit hat, ist bei SCHILF, S. 399 erortert worden. Das 
Reflexerythem wird hin und wieder bei der Hohendiagnose von Ruckenmarks
tumoren angewendet, weil das Reflexerythem in dem der Ruckenmarkslasion 
entsprechenden Hautgebiet auszubleiben pflegt. 

Die Innervation der GefiiBe des Zentralnervensystems. Aus ersichtlichen 
Grunden soIl eine spezielle Besprechung der Innervation der GefaBe des 
Zentralnervensystems erfolgen. Zunachst ist darauf hinzuweisen, daB die 
knocherne Schadelkapsel es verhindert, daB groBere VolumenvergroBerungen 
des Gehirns infolge vermehrten Blutzuflusses stattfinden konnen, wenn nicht 
gleichzeitig der Hirndruck zunehmen soIl. Man nimmt allerdings an, daB ein 
Ausgleich durch eine Liquorregulation erfolgt. 

Nach STOHR (s. S.I77) sind in den Hirnhauten zahlreiche Nerven vor
zufinden, und zwar "scheint im allgemeinen der Nervenreichtum in der 
Dura dem der Pia erheblich nachzustehen, im ubrigen aber an der Schadelbasis 
ein groBerer zu sein als an der Konvexitat des Gehirns". 

Wenn auch die Pialnerven meist GefaBnerven sind, so lassen sich doch 
auch sensible Endorgane feststellen, die zweifellos mit der Regulation der 
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Blutverteilung im Gehirn in Beziehung stehen. Die GefaBe del' Pia des Riicken
markes haben iibrigens den gleichen nerv6sen Befund (STOHR S. 183). 

Die GefaBe del' Gehirnmasse selbst sollen keine Nerven fiihren, was sehr auf
fallig ist. Die Vermutung STOHRs, daB die GefaBweite hier humoralphysiologisch 
erfolgt, ist nicht von del' Hand zu weisen. 

Reizt man den Halssympathicus einer Seite, so ziehen sich die GefaBe an 
beiden Hemispharen in gleicher Starke zusammen. Es wird abel' von den 
Experimentatoren darauf hingewiesen, daB durchaus nicht jede Sympathicus
reizung einen Erfolg habe. Das periphere Neuron liegt im obersten Hals
ganglion; denn wird dieses mit Nicotin bestrichen, so hat eine Hals
sympathicusreizung keinen Erfolg. Des weiteren wird angegeben, daB Hals
sympathicusdurchschneidung keine Erweiterung del' GehirngefaBe bedingt, 
auch solI eine Depressorreizung keine reflektorische GehirngefaBerweiterung 
verursachen. 

Die Venen del' Pia unterscheiden sich mit Bezug auf ihre Innervation nicht 
wesentlich von den Arterien. Die GehirngefaBe sind in ihren pharmakologischen 
Reaktionen kaum von denen anderer GefaBe verschieden. 

3. Innervation der glatt en Muskeln des Auges. 
Die hier in Frage kommenden Muskeln sind del' Sphincter und Dilatator 

pupillae. Letzterer wird yom Halssympathicus, ersterer yom Nervus oculo
motorius parasympathisch versorgtl. Ob durch die Paukenh6hle sympathische 
Pupillenfasern verlaufen, erscheint ungewiB (VOM HOFE). Durchschneidung des 
Halssympathicus bedingt deshalb einen Enophthalmus, weil del' Tonus del' 
Musculi tarsales sup. und inf., die sympathisch innerviert werden, unterbrochen 
ist. Die Pupille selbst wird zunachst eng, weil del' Tonus des Sphincters jetzt 
iiberwiegt. Jedoch nach einiger Zeit wird die Pupille wieder weit, und zwar meist 
weiter als auf del' gesunden Seite. Diese "paradoxe" Pupillenreaktion soIl damit 
zusammenhangen, daB ein autonom denerviertes Organ gegen gewisse im Blute 
befindliche Stoffe iiberempfindlich wird (s. S. 385) (paradoxe Pupillenreaktion 
bei Tabes s. S. 361). 

1m Schlaf und auch bald nach dem Tode wird die Pupille eng. Dies hangt 
wohl mit dem starkeren Sphinctertonus zusammen (KISCHARD 1 ). Es handelt 
sich bei der Sphincterinnervation wohl urn cholinergische Nerven. ENGELHART 
fand im Kammerwasser del' Vorderkammer nach Belichtung des Auges einen 
Stoff, del' wie Acetylcholin wirkte. BACQ lieB, wahrend er den Halssympathicus 
reizte, Kammerwasser aus dem Auge abflieBen. Er fand einen Stoff, del' sich 
wie CANNONS Sympathin verhielt. Beim Uranos copus, einem Teleostier, scheinen 
die sympathischen Nervenfasern del' Iris cholinergisch zu sein und denen yom 
Oculomotorius beim Saugetier zu gleichen. Jedenfalls verengt eine Sympathicus
reizung die Pupille, wahrend eine Oculomotoriusreizung sie erweitert (YOUNG). 

4. Innervation der Bronchien. 
Die Bronchialmuskulatur wird durch Sympathicusreizung eingehemmt, d. h. 

es kommt zu einer Erweiterung des Bronchialbaums. Hiezu paBt die Tatsache, 
daB Adrenalin den herausgeschnittenen Bronchialmuskel verHi.ngert. Beim 
Asthma wird von diesel' Wirkung therapeutisch Gebrauch gemacht. Del' 
Vagus ist del' verengernde Nerv, womit del' Bronchospasmus des Vagotoniker 
erklart ware. Ob del' sogenannte Vagotonus abel' wirklich einem solchen ent
spricht, bleibt zu er6rtern iibrig. 

1 Nach M. KISCHARD: Etude de Histophysiologie sur les mouvements iriens, S. 52. 1934. 
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5. Sekretion der Bronchialschleimhaut. 
Sympathische Nerven sind an der Sekretion der Kehlkopfschleimhaut nicht 

beteiligt (KAKESHITA). 

6. Innervation des Oesophagus und des Magens. 

Bei den meisten Saugetierarten ist die Muskulatur des Oesophagus quer
gestreift und ist ihre Bewegungsart mehr der der glatten Muskulatur ahnlich. 
Der obere Teil des Oesophagus wird vom Recurrens vagi versorgt, der kardia
nahe Teil sowie die Kardia selbst vom Sympathicus und vom Vagus. Wieweit 
der eine Nerv Erregungs- und der andere Hemmungsnerv ist, ist bei den ver
schiedenen Tieren verschieden. Mit Sicherheit ist die physiologische Innervation 
der Kardia nicht bekannt. 

Das Studium der Innervation des Magens ist deshalb so schwierig, weil auch 
nach der Durchschneidung der zufiihrenden Nerven die Sekretion "reflektorisch" 
weiter geht. Die in der Darmwand gelegenen AUERBACHschen und MEISSNERschen 
Gangliengeflechte ubernehmen wahrscheinlich einen groBen Teil der Eigenbewe
gungen des Darmes. Hinzu kommt, daB die Darmwand selbst einen chemischen 
Stoff produziert, der von MAGNUS und seinen Mitarbeitern als Cholin festgesteUt 
worden ist und als Hormon der Darmbewegung gilt (s. S. 374). Der Vagus ist 
der hauptsachlichste Sekretions- und Motilitatsnerv, der Sympathicus hat, wenn 
uberhaupt, einen geringen hemmenden EinfluB. KLEE hat an Katzen den 
Brechreflex studiert. Es kommt dabei zunachst zu einem PylorusverschluB und 
totaler Hemmung der Magenperistaltik. Darauf folgt eine Kontraktion des 
Pylorusteiles und die Kardia offnet sich weit. Unter fast gleichzeitig auftretenden 
Kontraktionen der Bauchpresse und des Zwerchfells erfolgt die stoBweise rhyth
mische Entleerung des Magens in den weit dilatierten Oesophagus. Beim Er
brechen spielt also in erster Linie der Nervus Splanchnicus eine Rolle. Neben 
der hormonalen Steuerung der Magensaftsekretion, die sehr stark durch die 
Drusen des Duodenums geschieht, spielt offenbar auch die gewebspharmako
logische Regulation eine Rolle. FELDBERG und DALE durchstromten den Hunde
magen und reizten dann den Vagus; sie konnten darauf in der abflieBenden 
Durchstromungsflussigkeit eine Substanz feststellen, die sich pharmakologisch 
wie Acetylcholin verhieIt. Sie bestimmten sogar mit Acetylcholinvergleichs
lOsungen die Konzentration des vom Magen in die Durchstromungsflussigkeit 
"physiologischen" Acetylcholins. Sie betrug zwischen 1: 20 bis 1: 40 Millionen. 
(Siehe auch den Befund von v. SAALFELD, S. 370.) 

7. Innervation des Darmes einschlieBlich der dazu gehOrenden Driisen. 
Der Vagus ist hier der erregende Nerv, doch solI eine an sich bestehende 

Sekretion durch Vagusreizung zum Stillstand gebracht werden. Der Sympathicus 
solI eine geringe fordernde Wirkung ausuben, jedoch sind die Angaben und die 
dazu gehorenden Versuchsergebnisse nicht einwandfrei genug. Erschwerend 
fUr das Studium dieser VerhaItnisse ist die Tatsache, daB das gesamte Darm
gebiet ortliche Regulationen besitzt, die teilweise uber das dort befindliche aus
gebreitete Nervennetz gehen, teilweise aber auch uber den Safteweg verlaufen. 

8. Innervation der Speicheldriisen. 
C. LUDWIG stellte schon im Jahre 1851 fest, daB Reizung des Nervus lingualis 

beim Kaninchen eine Sekretion der Submaxillarisdruse bewirkte. Seit dieser Zeit 
hat man sich deshalb viel mit der Innervation dieser Druse beschaftigt, weil zu 
ihr Nerven ziehen, die anatomisch getrennt liegen und fur Experimente gut 
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geeignet sind. Beide Nerven wirken nicht, wie man annehmen soUte, antago
nistisch, sondern synergisch. Die Chorda tympani, im Nervus lingualis verlaufend, 
ist cholinergisch, wahrend die adrenergischen Fasern im Halssympathicus ver
laufen. HENDERSON und ROEPKE fanden nach Reizung der Chorda in der Durch
stromungsfliissigkeit einen acetylcholinahnlichen Stoff, GIBBS und SZELOCZY 
an der durchstromten Zunge ahnliche Befunde. FELDBERG arbeitete bei er
haltener Zirkulation, nachdem er dem Versuchstier vorher Eserin gegeben hatte, 
und fand bei Chordareizung im abflieBenden Blute einen Stoff, der sich physio
logisch-pharmakologisch wie Acetylcholin verhielt. Die Erregung beider Nerven 
hat eine Sekretion zur Folge. Es ist bemerkenswert, daB Reizung des Hals
sympathicus nur ganz wenige Tropfen hervorruft. Wird jedoch vorher eine 
Chordareizung vorgenommen, so kommt es nach Sympathicusreizung jetzt zu 
viel starkerer Sekretion. Diese "vermehrte" Sekretion, die bisher schwer zu 
deuten war, wird nach unserer heutigen Auffassung damit erklart, daB 
die Chordareizung eine gewisse Menge von Acetylcholin um oder in der 
DriisenzeUe freimacht, die moglicherweise unterschwellig ist, aber bei Sym
pathicusreizung doch diese so wesentlich unterstiitzt, daB eine "vermehrte" 
Sekretion zustande kommt. Es scheint so, als ob der Sympathicus der Nerv ist, 
der dafiir sorgt, daB der Speichel beziiglich der Verdauungsarbeit qualitativ ist; 
Durchschneidung des Halssympathicus bewirkt ein Geringerwerden der orga
nischen Substanz im Speichel. 1m groBen und ganzen ist jedoch die Chorda 
der hauptsachlichste sekretorische Nerv; seine Durchschneidung hebt die 
reflektorische Speichela bsonderung auf. 

9. Die Innervation der SchweiBdriisen. 
Die SchweiBdriisen der Haut sind deshalb fiir den Neurologen bedeutungsvoll, 

well sie bei neurologischen Erkrankungen haufig mitgestort sind und well diese 
Storung sich auf der Haut deutlich bemerkbar macht. Man findet Hyper- und 
Hypohidrosis, ohne daB immer eine zureichende Erklarung gefunden werden 
kann. Es ist schon an anderen Stellen darauf hingewiesen worden, daB bei 
Erkrankungen der Pyramidenbahnen nicht selten Anomalien der SchweiB
sekretion auftreten, so daB daraus auf eine Lokalisation von Bahnen oder Zentren 
geschlossen wurde. Da die peripher gelegenen SchweiBfasern mit dem somatischen 
Nerven verlaufen, so pflegt nach Verletzung eines peripheren Nerven immer 
eine Starung der SchweiBsekretion einzutreten. 

Das Studium der Innervation der SchweiBdriisen bietet insofern eine be
merkenswerte Beziehung zum Studium der vegetativen Innervation iiberhaupt 
dar, weil das Problem der Innervation der SchweiBdriisen, auf den ersten Ein
druck hin gewiB nicht verwickelt, aber bei naherem Studium heute noch reichlich 
umstrittene Fragen enthalt, die keineswegs endgiiltig beantwortet sind. Es 
handelt sich namlich um das Fiir oder Wider der zweifachen Innervation dieser 
Driisen, um die sympathische und parasympathische Versorgung. Bevor wir 
hierauf eingehen, wollen wir eine kurze allgemeine Betrachtung iiber die SchweiB
driisen geben. 

SCHIEFFERDECKER, wohl der beste Kenner der Anatomie der SchweiBdriisen 
auBert, daB "die Hautdriisen ganz allgemein zu den veranderlichsten Organen 
des Korpers zu gehoren scheinen". Dies mag tatsachlich der Fall sein, denn die 
Driisen der Haut sind von Tier zu Tier verschieden und der Mensch ist wohl 
das einzige Wesen, das SchweiBdriisen besitzt, die iiber die ganze Korperflache 
vertellt sind. Wohl besitzen die Pferde ebenfalls auf der gesamten Hautoberflache 
Driisen, die auch eine warmeregulatorische Funktion zu verrichten haben. Sie 
scheinen aber ein eiweiBhaltiges Produkt mit abzusondern, was die SchweiB-
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drusen des Menschen nicht tun. SCHIEFFERDECKER nennt Drusen, deren Sekret 
im wesentlichen flussig ist und keinen Zellinhalt mit sich fuhrt, ekkrine Drlisen, 
wahrend die apokrinen Drusen Zellinhalt mit abgeben. Solche Stoffdrusen 
sind z. B. die Giftdrusen oder die Milchdrusen, und es scheinen auch die SchweiB
drusen der Pferde apoluine Drusen zu sein. Man kann die Tatigkeit der mensch
lichen SchweiBdrusen direkt beobachten, wenn man die Ausfuhrungsgange der 
SchweiBdrusen der Raut im Mikroskop einstellt (Methode von JURGENSEN). Die 
Drusen sind standig tatig, denn man sieht einen dauernden Austritt von SchweiB
perlen. Anderungen in der Tatigkeit der SchweiBdrusen bedingen eine Wider-

standsanderung eines elektrischen Stro
mes, wenn man einen solchen an die 
Raut legt; dies ist das sogenannte neuro
galvanische Reflexverfahren, das von 
mir zum Studium der Innervation der 
SchweiBdrusen herangezogen wurde. 
Der Neurologe benutzt am besten die 

Abb.3 Abb.4 
zeigt Schwcillbild bei erhaltenem N.: ulnaris. zeigt SchweiLlbild bei geUihmtcm N.~medianus. 

von VICTOR MINOR eingefuhrte Jod- Starkemethode, die darauf beruht, daB 
Jod und Starke, auf die Raut gebracht, zu blauer Jodstarke ubergefiihrt 
wird, wenn der SchweiB auf der Raut auftritt. GUTTMANN aus der FOERSTER
schen Klinik hat mit der Methode vorzugliche Befunde am Menschen erhoben 
(s. Abb. 3 u. 4). 

Er hat ein "SchweiBbild" des Menschen aufgestellt, nach dem "die indivi
duellen Variationen hier so groB sind, daB es schwierig ist, ein normales SchweiB
bild zu schildern". 

Reizt man am Tier - die Katze ist hier das Tier der Wahl, die an den Pfoten
ballen schwitzt - die sympathischenNerven, so kommt es zur Sekretion. Rieraus 
ist zu schlieBen, daB die sympathischen Nerven die erregenden SchweiBnerven 
darstellen. Nun vermag aber Pilocarpin ebenfalls Schwitzen hervorzurufen. Da 
dieses Gift den Parasympathicus erregen solI, so schloB man, daB die SchweiB
drusen auch parasympathisch innerviert seien. Ich habe in dem pharmakolo
gischen Abschnitt darauf aufmerksam gemacht, daB Schlusse aus pharmako-
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logischen Reaktionen fiir die Nervenphysiologie haufig falsch sind. Es ist vallig 
unbewiesen, daB Pilocarpin nur den Parasympathicus errege und Atropin, 
das die Tatigkeit der SchweiBdriisen hemmt, den Parasympathicus lahme. 
Trotzdem wird immer wieder aus pharmakologischen Reaktionen ein SchluB 
fiir nervenphysiologische Tatsachen gezogen. Bemerkenswert jedoch sind 
DALE und FELDBERGS Versuche. Diese Forscher durchstramten eine Katzen
pfote mit LOCKE scher Lasung, die Eserin enthielt, das wie wir oben ausgefiihrt 
haben, die Esterase hemmt. Bei Reizung des sympathischen Gewebsstranges 
lieB sich regelmaBig im abfiihrenden Venenblut Acetylcholin nachweisen. Dies 
blieb aus, wenn vor der Reizung die Pfotenballen, an denen die Katze "schwitzt", 
durch Ligaturen ausgeschlossen waren. "Das entsprechende" pharmakologische 
Verhalten der menschlichen SchweiBdriisen berechtigt zu der Annahme, daB 
ihre sympathischen Nervenfasern gleichfaIls cholinergisch sind; beim Pferd 
scheinen diese dagegen adrenergisch zu sein. FELDBERG konnte bei Pferden 
llach Adrenalin eine SchweiBsekretion erzeugen. Auch das Schaf scheint auf 
Adrenalin hin zu schwitzen (MUTO). Diese Tatsachen sind deshalb so bemerkens
wert, weil die von DALE geschaffenen Begriffe der cholinergischen und adren
ergischen Nerven Klarheit in die Einteilung von autonomen Nerven bringen, 
wobei auch den pharmakologischen Erfahrungen Rechnung getragen wird. 

Fiir das Gesicht verlaufen sowohl im Nervus facialis als auch im Nervus trige
minus SchweiBfasern. 

Nach sympathischer Denervation sind die SchweiBdriisen gegen Gifte be
sonders erregbar. Dies stimmt mit den auch an anderen Organen gemachten 
Erfahrungen iiberein, llach denen denervierte Organe gegen Gifte iiberempfind
lich werden. Die Beobachtung, daB Patienten mit Facialislahmung auf der 
gelahmten Seite starker schwitzen, ware teilweise durch diese Ubererregbarkeit 
geklart; die im Blute befindlichen Stoffe, deren Konzentration normalerweise 
nicht geniigt, die SchweiBdriisen zu erregen, kannen jetzt wirksam werden. Fiir 
Fortfall von hemmenden SchweiBdriisennerven spricht in diesem FaIle nichts. 

Adrenalin, das sonst fast aIle sympathisch innervierten Organe beeinfluBt, 
wirkt nicht auf die SchweiBdriisen. Auch Histamin wirkt nicht auf die SchweiB
driisen. Es scheint aber, als ob Histamin eine durch Sympathicusreizung be
wirkte SchweiBsekretion (bei der Katze) hemme, was deshalb sehr auffaIlend 
ist, weil Histamin die Capillaren erweitert, wodurch im aIlgemeinen gute Vor
bedingung zum Schwitzen gegeben ist. Aber auch die Perspiratio insensibilis, 
die unmerkliche Hautwasserabgabe, wird durch Histamin nicht vermehrt. In 
diesem Zusammenhange muB der bemerkenswerten Beobachtung von O. FOERSTER 
gedacht werden, nach der bei Patienten, bei denen GefaBgebiete bestimmter 
Hautteile antidrom erweitert sind, auf Sympathicusreizung hin nicht zum 
Schwitzen zu bekommen sind. Mein Mitarbeiter HARA hat diesen Befund an 
Katzen bestatigt. Er fand auch eine gewisse Hemmung der Sekretion durch 
Histamin, womit der Vermutung, daB die antidrom hervorgerufene GefaB
erweiterung durch Histamin zustande kame, im Zusammenhang mit FOERSTERS 
Beobachtung eille weitere Stiitze gegeben wird. 

Acetylcholin erregt natiirlich die SchweiBdriisen, was nicht weiter ver
wunderlich ist, da die SchweiBdriisennerven cholinergisch sind (Literatur zu 
Acetylcholin und SchweiBdriisen: DALE [Katzen]; CARMICHDEL und FRASER 
und ELLIS und WEISS [beim Menschen]; iiber das Vorkommen von Acetylcholin 
im SchweiB: OTTEN STEIN und BOEHM). 

Der Beweis, daB es Hemmungsfasern fiir die SchweiBdriisen gibt, ist bisher 
nicht erbracht worden. lch vermag der SchluBfolgerung von GUTTMANN (S. 36 
seiner Arbeit) nicht zu folgen. Demnach seien solche hemmenden SchweiB
nerven in den hinteren Wurzeln vorhanden, wie auch GAGEL annimmt. 
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Die SchweiBdriisen werden haufig mitinnerviert: bei Schreck kommt es 
nicht nur zur Blasse der Haut - sympathisch hervorgerufene Vasokonstriktion-, 
nicht nur zur Gansehaut - Erregung der Pilomotoren -, sondern auch zum 
SchweiBausbruch. Es handelt sich urn den allgemeinen autonomen Reflex 
(GILDEMEISTER). Es kommt auch zur SchweiBsekretion, wenn kein Kreislauf 
besteht (TodesschweiB) als Ausdruck dafiir, daB es sich urn einen echten sekre
torischen ProzeB der Driisenzellen handelt. 

Findet eine Regeneration eines peripheren Nerven statt, der ja sympathische 
SchweiBfasern mit sich fiihrt - periarterielle Sekretionsnerven gibt es beim 
Menschen nicht (BRAEUOKER) -, so fant die erste Wiederkehr der SchweiBsekretion 
mit der der Schmerzempfindung zusamrrien. 

Anhang: Pigmentzellen. Beim hOheren Wirbeltier stehen die Pigmentzellen 
nicht unter dem EinfluB von autonomen Nerven, wohl aber bei den tiefer stehen
den Vertebraten. So kann man bei Fischen durch Sympathicusreizung eine 
Kontraktion der Pigmentzellen erreichen, nicht so sicher beim Frosch. Adrenalin 
bringt ebenfalls die Melanophoren zur Kontraktion. Es ist moglich, daB beim 
Menschen Pigmentverschiebungen durch Hormone zustande kommen. Gewisse 
klinische Beobachtungen scheinen auch dafiir zu sprechen, daB die Pigment
zellen unter NerveneinfluB stehen. 

Haarbalgmuskeln. Reizung sympathischer Fasern bewirkt eine Kontraktion, 
80mit eine Gansehaut; die Haare richten sich auf (Versuche an den Schwanz
haaren des Murmeltieres, den Igelstacheln, den Federn yom Vogel). Adrenalin 
bewirkt dasselbe. Reflektorisch nehmen die Haarbalgmuskeln an dem all
gemeinen autonomen Reflex teil (s. S. 371), d. h. sie werden zusammen mit 
andern autonom innervierten Organen - GefaBe, SchweiBdrusen, Skrotalhaut
miterregt. Die "Spurhaare" der Katze werden yom Facialis aus versorgt, wie 
mein Mitarbeiter SAALFELD festgestellt hat. 

Ubrige glatte Muskulatur der Haut. Man kann an der Brustwarze, dem 
Warzenhof, dem Skrotum und an den Labia majora glatte Muskeln feststellen, 
die sich haufig reflektorisch nach einer mehrere Sekunden dauernden Latenz 
zusammenziehen. Bei der Skrotalhaut bewirkt Sympathicusreizung eine Kon
traktion, wahrend Adrenalin auffallenderweise sie zur Erschlaffung bringt. 

10. Innervation der harnbereitenden und harnabfiihrenden Organe. 
Zur Niere ziehen mit und ohne die GefaBe reichlich autonome Nervenfasern 

(ELLINGER und HIRT). Es liegen auch eine Reihe experimenteller Angaben 
daruber vor, welche von den in Frage kommenden Nerven sekretorisch 
sei. Solche Experimente haben aber den Einwand gegen sich, daB gleich
zeitig solche Nerven auch GefaBnerven sind. Der Zustand der GefaBe ist aber 
fUr die Sekretionsarbeit der Nieren sehr wesentlich, und es ist moglich, daB die 
gefundenen "Sekretions"nerven der Niere lediglich GefaBnerven sind. 

Die Muskulatur der Nierenkelche und die der Ureteren zeigen Eigenbewe
gungen. Fur die letzteren hat ENGELMANN angegeben, daB sie rein myogenen 
Ursprungs seien. 

Mit Bezug auf die Blase sind ganz neuestens Versuche gemacht worden, 
daB die parasympathischen Beckennerven (N. pelvici) bei ihrer Erregung in 
der muskularen Wand der Harnblase einen acetylcholinahnlichen Stoff frei 
machen (HENDERSON und ROEPKE). Die Reizung der N. pelvici bewirkt 
kraftige Kontraktion der Blase, wobei der Sphincter vesicae erschlafft. Der 
Beckennerv ist daher Miktionsnerv. 

Die sympathischen Nerven haben auf die Blase keinen sehr ausgesprochenen 
EinfluB. Reizung des zugehorigen N. Hypogastricus bedingt nach anfanglicher 
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Kontraktion eine deutliche Erschla££ung der Blasenmuskulatur, wahrend sich 
gleichzeitig der Sphincter zusammenzieht. Die anfangliche Kontraktion hangt 
wohl mit der Trigonalregion zusammen, die sich auf Sympathicusreizung 
zusammenzieht. 

Zusammenfassende Arbeiten uber diesen Gegenstand: HRYNTSCHAK und 
H. DENNIG. 

11. Innervation der innersekretorischen Drusen. 
Ais ASHER 1912 nach Splanchnicusreizung eine BlutdruckerhOhung fand 

und diese mit einer Adrenalinabsonderung aus den Nebennieren in Beziehung 
brachte, konnte angenommen werden, daB auch die Kenntnis der Innervation 
der anderen innersekretorischen Drusen in gleichem Sinne zunehmen wiirde. 
Zunachst konnte allerdings der Befund ASHERS nicht allgemein bestatigt werden. 
Heute wissen wir mit Sicherheit, daB der Nervus splanchnicus der "Sekretiong"
nerv der Nebenniere ist. DaB bei Erregung dieses Nerven in der Nebenniere 
zuerst Acetylcholin frei wird, das dann erst die Sekretion von Adrenalin bewirkt, 
ist schon erwii.hnt worden (FELDBERG, S.370). 

Fiir die anderen innersekretorischen Drusen ist der Nachweis ihrer Innervation 
deshalb schwer zu erbringen, wei! wir von der Art des "Sekretions"vorganges 
nicht allzuviel wissen. Trotz der sehr zahlreichen Nervenfasern, die sowohl 
vom sympathischen als auch vom parasympathischen Nervengebiet stammen 
und z. B. die Schilddruse innervieren, wissen wir nicht allzuviel von der "physio
logischen" Funktion dieser Nerven. Die ASHERsche Schule hat mit Erfolg 
nach dieser Richtung hin gearbeiteV. Ganz eindeutige Resultate haben sich 
jedoch nicht erheben lassen. Die Erkrankung der Schilddruse deutet mit ihren 
Symptomen an, daB sie vom Sympathicus aus erregt wird. Hierfur sprechen 
auch die experimentellen Ergebnisse. Eine parasympathische Innervation ist 
nicht bewiesen. 

Eine sichere Kenntnis der physiologischen Innervation der ubrigen inner
sekretorischen Drusen, wie z. B. Hypophyse usw. liegt nicht vor. Fiir einige 
Drusen sind Tatsachen daruber bekannt, daB sie sich auf humoralem Wege 
beeinflussen; so durften z. B. die Eierstocke von der Hypophyse aus hormonale 
Erregungen stellen. 

Vber angebliche afferente autonome Nerven. Es ist keine Frage, daB von 
solchen Organen, zu denen in der Hauptsache nur autonome Nerven ziehen, 
sensible Erregungen ausgehen. Man hat es als erwiesen anzusehen, daB z. B. 
von den Baucheingeweiden Empfindungen zentralwarts geleitet werden. Diese 
Empfindung musse, so schloB man, uber sympathische oder parasympathische 
Bahnen ziehen, da ja die Baucheingeweide nur von autonomen Nerven versorgt 
werden, wobei vergessen wurde, daB die hintere Ruckenmarkswurzel Fasern 
zum Ramus communicans schickt. Man bezog auch deshalb die aus der Bauch
hohie kommenden Empfindungen auf das autonome Nervensystem, da nor
malerweise sehr selten und nur bei ganz bestimmten pathologischen Zu
standen, z. B. Krampfzustanden der glatten Darmmuskulatur, Empfindungen 
gespurt wurden. Man vergaB, daB dies nicht nur fiir die Empfindungen aus den 
Baucheingeweiden charakteristisch ist, sondern wir empfinden ja auch erst dann 
Sinnesqualitaten von den peripheren Organen, wenn die betreffenden Receptoren 
gereizt werden. Man konnte vielleicht zugunsten eines qualitativen Unter
schiedes der Sinnesqualitaten aus Eingeweiden und von den peripheren Organen 
anfiihren, daB im letzteren Falle die Empfindungen genau in das Ursprungs
gebiet der betreffenden Nerven projiziert werden, wahrend die Ortsbestimmung 

1 Literatur usw. siehe bei FLATOW und SCIDLF: Zbl. Neur. 50. 
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des Schmerzes bei Reizen von den inneren Organen her in der Regel recht un
genau ist. SPIEGEL (s. sein Buch S. 248) weist mit Recht darauf hin, daB die 
Ursache dieses Unterschiedes vor allem darin zu suchen sei, "daB wir bei Ent
stehung von zentripetalen Erregungen durch Reizung der Ursprungsstatten 
der sensiblen Nerven in den Korperdecken in der Regel durch optische Tast
eindriicke kontrollieren konnen, ob unsere Projektion in die Peripherie, die 
Lokalisation des Schmerzes an einer bestimmten Stelle richtig ist, und also durch 
Ubung eine besondere Prazision des Lokalisationsvermogens erreichen konnen, 
wahrend fUr die Schmerzen, die von den inneren Organen herstammen, eine 
solche Kontrolle des Entstehungsortes durch andere Empfindungen fehlt." 

Sollten aber wirklich afferent leitende autonome Fasern vorkommen, so 
miiBten sie das hauptsachlichste physiologische Merkmal eines autonomen 
Nerven besitzen, namlich dieselbe Geschwindigkeit der Leitungserregung, wie 
sie auch der efferente autonome Nerv besitzt (s. S. 367). Von mir ist zum ersten 
Male auf diese Tatsache hingewiesen worden und ich habe die Leitungsgeschwin
digkeit einer afferenten Erregung im Nervus splanchnicus mit der eines afferenten 
somatischen Nerven verglichen. Von DENNIG ist meine Methode mit Recht als 
nicht fehlerfrei bezeichnet worden. Trotzdem kommt dieser Forscher mit seiner 
besseren und einwandfreieren Methode zu denselben Ergebnissen wie ich: die 
afferenten Fasern in den Eingeweidenerven gleichen mit Bezug auf die Leitungs
geschwindigkeit den somatischen und nicht den autonomen Nerven. 1m iibrigen 
haben meine Versuche an Froschen in gleicher Weise ergeben, daB die in sym
pathischen Nerven verlaufenden afferenten Nerven somatischen Ursprunges 
sind. In Ubereinstimmung mit solchen Befunden stehen ferner die Ergebnisse 
von DENNIG und STEIN, nach denen die Chronaxie des Nervus splanchnicus, 
"wenn dieser als Ubermittler in einem Reflexbogen, dessen Effektor ein quer
gestreifter Muskel ist, funktioniert", einen Wert von 0,25-0,35 g darstellt, ein 
Wert, der dem spinalmotorischen im Schwellenwert gleicht. Man darf gewif3 
diese Befunde nicht verallgemeinern und sagen, daB es keine afferente autonome 
Erregungsleitung gibt, d. h. daB es iiberhaupt keine afferenten Nerven gabe, 
in denen die Erregung etwa 60-100mallangsamer ablaufe als im somatischen 
Nerven. Dazu miiBten erst alle autonomen Nerven daraufhin untersucht werden. 
Es ist aber auf Grund der jetzt schon vorliegenden Versuche unwahrscheinlich, 
daB es dem autonomen Nervensystem eigentiimliche afferente Nerven gibt. 
Soweit afferente Leitung im autonomen Nervensystem vorkommt, so diirfte sie 
in afferenten somatischen Nerven verlaufen. Dies schlieBt nicht aus, daB diese 
somatischen Nerven in ausgesprochen autonomen Nervenstrangen vorhanden 
sind, wie dies z. B. im Nervus splanchnic us oder im Grenzstrang der Fall ist. 
Es ist daher durchaus erklarlich, daB auch bei vollkommener Querlasion des 
Riickenmarks eine afferente Leitung von Korperstellen zentralwarts moglich ist, 
deren zugehoriges Riickenmarksegment peripher von der Riickenmarkslasion 
liegt. Hier leiten die afferenten somatischen Nerven, die sich in dem Grenz
strange oder in anderen autonomen Nerven befinden, die afferente Erregung 
an der Lasion vorbei. FOERSTER und neuerdings SALKAN haben solche FaIle ein
gehend beschrieben. Beide Forscher machen besonders darauf aufmerksam, 
daB bei Riickenmarksquerlasion besonders die Empfindung in der Blasengegend 
und in der Anogenitalgegend erhalten bleibt. Es ist moglich, daB hier afferente 
somatische Fasern im Hypogastricusgeflecht die Leitung iibernehmen. 

Auf der anderen Seite ist aber gerade FOERSTERs folgende Beobachtung 
bemerkenswert: Bei Neuropathen findet man, daB oberflachliche Verletzungen, 
z. B. Brandwunden der Haut zu schmerzhaften Sensationen in denjenigen inneren 
Organen fUhren, die dem Dermatom entsprechen. So erwahnt FOERSTER einen 
Kranken (angefiihrt nach M. KROLL), bei dem bei einer Brandwunde an del"' 
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Ruckenseite des Oberschenkels, also im Bereiche des 2. Sacraldermatoms heftige 
Blasenschmerzen bestanden, ohne daB die Blase irgendwie erkrankt war. Mit 
Abheilung der Brandwunde verschwand auch der Blasenschmerz. Aus dieser 
sehr bemerkenswerten Beobachtung des "referred pain" (s. daruber unten) 
kann man nur auf die Gleichartigkeit der Nervenvorgange im afferenten System 
schlieBen. 

STOHR (s. sein Buch S.45) hat von seinem anatomischen Standpunkt aus 
gewiB recht, wenn er meint, daB die an das Sympathicusgebiet gebundenen 
afferenten Fasern dem sympathischen System zuzurechnen seien. "Ich glaube, 
daB sich in diesem FaIle die Morphologie urn den physiologischen, augenblicklich 
gilltigen Sympathicusbegriff, der nur efferente Fasern kennt, nicht weiter zu 
kummern braucht." Ganz richtig ist dieser Standpunkt ubrigens nicht, denn 
es gibt somatische Nervenfasern, wie z. B. die sensiblen Nerven in der Peripherie, 
in denen SchweiBdrusennerven vorhanden sind, die dann nach STOHR zum 
somatischen Nervensystem gehoren muBten. 

Anhang. 

Das .Problem der ubertragenen Schmerzen ("referred pain"). 

Unter den sogenannten HEADschen Zonen wird verstanden, daB bei Er
krankungen innerer Organe unter Umstanden lebhafte Schmerzen in einem 
Hautgebiet vorhanden sind, das von demselben Ruckenmarkssegment versorgt 
wird, in das auch die sympathischen Fasern des ergriffenen Organs einziehen. 
Ross war der erste, der das Problem eingehender bearbeitet hat; als HEADsche 
Zonen sind die Hyperasthesien der Haut bei Erkrankungen der unter ihr liegenden 
Organe dem Praktiker bekannt. 

Man muB bei diesem Phanomen zwei Tatsachen auseinanderhalten: die eine 
Tatsache betrifft Vorgange in efferenten Nerven, die zweite eine solche im 
afferenten Nerven. Bei letzterer Erscheinung handelt es sich hochstwahrschein
lich darum, daB die afferente Erregung, z. B. yom Herzen aus bei Angina pectoris, 
im Ruckenmark auf andere afferent leitende Organe irradiiert, die in der Nahe 
liegen. So dfrrfte bei dieser Herzkrankheit der ausstrahlende Schmerz, der 
vordere und obere Brustwand und ulnaren Teil des Armes befaIlt, seine Erklarung 
finden. Die Schwellenwerte des sensiblen Receptors sind dabei ebenfalls ver
andert. Umgekehrt kann bei Erkrankung der Haut der Schmerz auf die zu
gehorigen inneren Organe "uberspringen" (s. FOERSTERS Beobachtung S. 398). 
Aus den Beobachtungen geht die gemeinsame afferente Innervation von Haut 
und Eingeweiden deutlich hervor. 

Die zweite Tatsache im "referred pain" beruht auf Vorgangen im autonomen 
Nerven. Man findet namlich hin und wieder gleichzeitig bei den "ubertragenen" 
Schmerzen Blasse (aber auch Rate) der zugehorigen Hautabschnitte. Hier 
handelt es sich sehr wahrscheinlich urn eine Miterregung der autonom innervierten 
HautgefaBe: eine Kontraktion der erkrankten GaIlen- oder Harnblase bewirkt 
eine Mitinnervation anderer sympathisch oder parasympathisch innervierten 
Organe im zugehorigen Grenzstrang- oder Ruckenmarksabschnitt. An Fischen 
hat WERNOE gezeigt, daB das Ruckenmark an diesen Vorgangen nicht beteiligt 
zu sein braucht. Es wiirde sich demnach urn Axonreflexe handeln (siehe 
dariiber S.371). 
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Die Physiologie der vegetativen Zentren. 
(Auf Grund experimenteller Erfahrungen.) 

Von J. P. KARPLUS t-Wien. 

Mit 14 Abbildungen. 

I. Einleitung. 
Es soIl im folgenden dargelegt werden, was die experimentelle Physiologie 

zu unserem Wissen von den vegetativen Zentren im Zentralnervensystem 
beigetragen hat. lJber denselben Gegenstand habe ich 1928 ein Referat (284) 
gehalten. Diese Abhandlung ist nun eine erweiterte, auch die Arbeiten der 
letzten Jahre beriicksichtigende Wiedergabe jenes Referates. In meiner Grund
auffassung hat sich nichts geandert: leh unterscheide zwischen segmentalen 
Zentren und hoheren regulierenden Zentren; dasselbe tut wohl auch die Mehr
zahl der Autoren, die auf diesem Gebiet selbstandig gearbeitet haben. Allein 
der geringe Grad von allgemeiner lJbereinstimmung in bezug auf die vegetativen 
Zentren spricht sich auch darin aus, daB selbst diese Unterscheidung zwischen 
segmentalen und hoheren regulierenden Zentren, die ich zur Grundlage meiner 
Darstellung gewahlt habe, nicht unangefochten ist, woriiber ieh in den zusammen
fassenden Bemerkungen das Notige sagen werde. 1m einzelnen hatte man eine 
moglichst vollstandige Aufzahlung der Tausende von Arbeiten anstreben konnen, 
die insbesondere iiber hohere Zentren in den letzten 25 Jahren erschienen sind, 
und man hatte iiberaIl die einander so sehr widersprechenden Ansichten der 
Autoren anfiihren konnen. Der Leser ware der ganzen Frage nach dem Studium 
einer solchen Aufzahlung nicht weniger ratIos gegeniibergestanden als vorher. 
lch habe daher auf diese Art von VoIlstandigkeit bewuBt verzichtet. lmmerhin 
werden die von mir verwerteten und im Literaturverzeichnis angegebenen 
Arbeiten es leicht machen, auch die hier nicht angefiihrten Publikationen auf
zufinden. Wohl habe ieh aber geglaubt, ich diirfe nicht davor zuriickschrecken, 
iiberaIl zu den strittigen Fragen selbst SteIlung zu nehmen. Natiirlieh ware es 
vermessen zu behaupten, daB ich mit meiner Meinung stets den Nagel auf den 
Kopf getroffen habe. Der durch meine Subjektivitat entstehende Nachteil 
wird etwas dadurch gemildert, daB ich mich ernstlich bemiiht habe, dem Leser 
nirgends einen Zweifel dariiber zu lassen, ob iiber Tatsachen berichtet wird, 
oder ob Deutungen versucht werden. 

II. Segmentale Zentren. 
1. Zusammenfassende Darstellung. 

Schon in der ersten Hiilfte des 19. Jahrhunderts wurden eine Reihe von 
Experimenten bekannt, die auf das Vorhandensein von vegetiven Zentren im 
Riickenmark hinwiesen. Diese Beobachtungen wurden aber groBtenteils un
richtig gedeutet. LEGALLOIS (2) hat 1812 gefunden, daB an gekOpften Kaninchen 
bei kiinstlicher Atmung der Blutkreislauf lange erhalten bleibt, hingegen sehr 
rasch erlischt, wenn man auch das Riickenmark zerstort. Der SchluB von 
LEGALLOIS, daB die Herzbewegungen yom Riickenmark abhangen, war nun 
freilich irrtiimlich, aber seine Beobachtung war ganz richtig. 1839 fand NASSE (5), 
daB die Temperatur der Hinterbeine eines Tieres mit durchschnittenem Dorsal. 
mark noch weiter steigen kann, wenn man nun das isolierte Hinterstiick des 
Riickenmarks zerstort. In demselben Jahre teilte BRACHET (4) mit, daB er bei 
einer mannlichen Katze mit durchschnittenem Lendenmark dureh eine Art 
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Masturbation noch Ejakulation hervorrufen konnte; er sah aber in dieser Er
scheinung nicht einen durch das Lendenmark vermittelten Reflex, sondern 
meinte, daB die Hodentatigkeit von dem Gangliensystem abhange. MARsHALL 
HALL (6) sprach um diese Zeit seine -oberzeugung aus, daB der Akt der 
Zeugung vom unteren Teil des Riickenmarks abhangig ist und zu den Reflex
erscheinungen gehort. Er hatte bei einem Mann, dessen HaIsmark, wie die 
spatere Sektion bestatigte, zerstort war, beim Katheterisieren wegen Harn" 
verhaltung eine vollkommene Erektion beobachtet. 1855 wies BUDGE (13) 
beirn Kaninchen an der Grenze zwischen Hals- und Brustmark ein Zentrum fUr 
den Halssympathicus nach (s. unten). Die angefiihrte Beobachtung von NASSE 
wurde spater von M. SCIDFF (14) bestatigt, der aber trotzdem das Zentrum 
der GefaBnerven in die Medulla oblongata verlegte. BROWN-SEQUARD (18) 
beobachtete nach halbseitiger Durchschneidung des Riickenmarks, daB die 
erhohte Temperatur der geliihmten Extremitaten spater wieder sinken kann, 
meinte aber irrtiimlich, daB darin der Ausdruck einer entziindlichen Reizung 
der vasomotorischen Nerven an der Durchschnittstelle liege. Andere Autoren 
schlossen aus ihren Versuchsergebnissen, daB nur die Medulla oblongata GefaB
zentren enthalte. 

Das Hauptverdienst an der Feststellung vegetativer Zentren im Riicken
mark gebiihrt FruEDRICH GOLTZ. 

GOLTZ hat iiber seine Versuche 1863 auf der Naturforscherversammlung in Stettin zuerst 
Mitteilung gemacht und sie ausfiihrlich 1864 beschrieben (20). Wenn er zwei Frosche kopfte 
und darauf noch dem einen mit einer Sonde das Riickenmark zermalmte, so harte bei 
letzterem der Kreislauf alsbald vollstandig auf, wahrend beim gekOpften Frosch mit 
erhaltenem Riickenmark der Kreislauf noch iiber 24 Stunden erhalten blieb. Der Frosch 
mit zerstortem Riickenmark verblutete sich gleichsam durch den starken Nachlall des 
GefaBtonus in seine Venen; man kann bei einem solchen Tier durch Bluttransfusion den 
erloschenen Kreislauf voriibergehend wieder beleben. GOLTZ fallte damals seine Ergebnisse 
so zusammen: ,,1. Es gibt einen Tonus der Venen, der wie derjenige der Arterien von den 
groBen Nervenzentren beeinflullt wird. 2. Lahmung des Tonus in einem grolleren GefaB
gebiet hat aus rein mechanischen Griinden eine Herabsetzung der Leistung des Herzens 
zur Folge. 3. Vernichtung von Hirn und Riickenmark hebt nach einiger Zeit den Kreislauf 
auf, weil mit dem Erloschen des Tonus der GefaBe die Herztatigkeit unwirksam wird. 
4. Der Tonus wird in hinreichendem Malle gewahrt, wenn yom Zentralnervensystem entweder 
nur das verlangerte Mark oder nur das Riickenmark iibriggelassen ist. 5. Die Herstellung 
der Blutbewegung nach starkem Blutverlust wird zum grollten Teil hervorgebracht durch 
den Tonus der GefaBe." 

Von besonderer Bedeutung wurde die 1874 von GOLTZ unter der Mitwirkung 
von FREUSBERG (35) durchgefiihrte Arbeit iiber die Funktion des Lendenmarkes 
des Hundes. Der unterste Riickenmarksabschnitt wurde als ein Reflexzentrum 
fUr die Erektion, fUr die Blase, fiir den Sphinkter ani, sowie als ein vasomo
torisches Zentrum fiir die GefaBe der hinteren Extremitaten, des Uterus, der 
Blase und des Mastdarms erkannt. 

Die Untersuchung zerfallt in vier Teile. Der erste Teil beschaftigt sich mit dem Nerven
zentrum fur die Erektion des Penis. An jungen Runden, denen das Riickenmark an der 
Grenze zwischen Dorsal- und Lumbalmark durchtrennt ist, kann man durch allerlei Mani
puIationen Erektion hervorrufen. Zerstiirt man aber nun diesen Tieren das Lendenmark, 
so gelingt die reflektorische Rervorrufung der Erektion nicht mehr. Daraus schloll GOLTZ 
auf das Vorhandensein eines reflektorischen Zentrums im Riickenmark. Bemerkenswerter
weise gelang es ihm auch, durch verschiedene periphere Reize den Eintritt der Erektion zu 
hemmen. GOLTZ weist auf die oben erwahnte Beobachtung von BRACHET aus dem Jahre 
1839 hin sowie auf seine eigene Mitteilung von 1864, daB beim Frosch das Zentralorgan 
des Geschlechtstriebs zwar in den Hemispharen liege, das reflektorisch-mechanische Zentrum 
aber fiir die Ausfiihrung der Begattung im Riickenmark. Wenn nun auch bei Saugetieren 
neben dem Gehirnzentrum ein Lendenmarkzentrum fiir die Sexualorgane besteht, miissen 
bei ihnen natiirlich auch intrazentrale Verbindungen dieser Zentren angenommen werden. 
GOLTZ erwagt schon, ob diese Verbindungen einfach durch lange Faserbahnen oder auf viel 
verwickelterem, durch Ganglien unterbrochenem Wege zustande kommen. 

26* 
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Der zweite Teil von GOLTZ' Arbeit weist im Lendenmark ein reflektorisches Zentrum 
fur die Entleerung der Harnblase nacho Die, wie oben erwahnt, operierten Hunde entleeren 
nach einigen Tagen in gewissen Zeitraumen eine groBe Menge Harn. Die Harnentleerung 
laBt sich auch reflektorisch durch verschiedene Manipulationen wie Kitzeln der Anal
gegend, Druck auf die Blase usw. hervorrufen. Auch laBt sich das Pissen ebenso wie die 
Erektion durch sensible Reize hemmen. Zerstort man aber nun das Lendenmark, so tritt 
Harntraufeln ein, und eine reflektorische Einwirkung ist nicht mehr moglich. GOLTZ hebt 
hervor, daB auch schon GIANUZZI (24, 25) das Harnlassen von Tieren mit durchschnittenem 
Mark beobachtet hat und es auf einen Reflex, dessen Zentrum im Lendenmark liege, zuriick
fiihrte. GOLTZ glaubt iiberhaupt nicht recht an eine willkurliche direkte Blasenentleerung. 
Der angesammelte Harn fiihre zu einer Reizung der sensiblen Nerven, das Zusammen. 
ziehen der Blase treibe die ersten Tropfen in die Harnrohre, nun konnten wir dem Reflexe 
entweder freien Lauf lassen oder ihn hemmen. 

Der dritte Teil der Arbeit handelt vom Lendenmark als Zentrum fur die Bewegungen des 
AfterschliefJers. GOLTZ fand bei seinen Hunden, denen das Riickenmark, wie erwahnt, an 
der Grenze zwischen Dorsal- und Lumbalmark durchschnitten war, daB ein in den After 
eingefiihrter und ganz ruhig gehaltener Finger rhythmische Kontraktionen des Afters hervor
ruft. So wie Erektion und Harnentleerung konnen auch diese rhythmischen Bewegungen 
durch gleichzeitige intensive Reize eines sensiblen Nerven des Hinterkorpers gehemmt werden. 
GOLTZ hebt hervor, daB hier der andauernde unveranderte Reiz eine rhythmische Bewegung 
hervorruft, und weist auf die Analogie mit dem Herzen hin, wo er in dem vom Blut abge
sonderten Gewebssaft, der die Ganglien des Herzens umspiilt, die Ursache der rhythmischen 
Herzbewegungen sieht. So wie Bewegungen des MastdarmschlieBers konnen beim Hunde 
mit abgetrenntem Lendenmark auch Mastdarmbewegungen reflektorisch hervorgerufen 
werden und horen so wie jene nach Zerstorung des Lendenmarkes auf. 

Der vierte Teil der Arbeit handelt vom EinflufJ des Lendenmarkes auf die BlutgefafJe. 
GOLTZ weist auf seinen schon 10 Jahre vorher mitgeteilten Befund beim Frosche hin. Bei 
einem Hunde mit abgetrenntem Lendenmark werden die hinteren Extremitaten warmer, 
dann allmahlich wieder kiihl. Zersrort man nun das Lendenmark, so gehen die Tiere rasch 
zugrunde, der Tonus der Gefii..6e der hinteren Extremitat, des Uterus, der Blase, des Mast
darms gehen verIoren, und die plotzliche Erweiterung so vieler BlutgefaBe fiihrt den Tod 
herbei. In anderen Versuchen hat GOLTZ nach Abtrennung des Lendenmarks das Wieder
kiihlwerden der hinteren Extremitaten abgewartet und dann die rechte Halfte des Lenden
marks zerswrt. Nun blieb die linke Hinterpfote dauernd kiihler als die rechte. Auch darin 
liegt ein Beweis fiir vasomotorische Zentren im Lumbalmark. Auch nach Zerstorung von 
Hirn und Riickenmark erIischt der Tonus der GefaBe nicht vollstandig. GOLTZ hebt beson
ders die dauernde Erschlaffung des Penis hervor, was auf den Tonus seiner GefaBe hinweise, 
der offenbar von den peripheren Ganglien abhange. 

Die von GOLTZ aus seinen Versuchen gezogenen Schliisse iiber die vegetativen 
Zentren im untersten Riickenmarksabschnitt bestehen auch heute noch zu Recht, 
ja, sie sind die Grundiage unserer Kenntnisse von den segmentalen Zentren. 
Seine Beobachtungen sind von allen Nachuntersuchern bestatigt worden, und sie 
haben dariiber hinaus auch einen auBerordentlichen Anregungswert gehabt. So 
hebt LUCHSINGER, der in jahrelangen Untersuchungen u. a. das Vorhandensein 
von SchweifJdrusenzentren fiir die hintere Extremitii.t im Dorsal· und Lumbal
mark der Katze nachwies, ausdriicklich diese Anregung durch die Arbeiten von 
GOLTZ hervor. 

LUCHSINGER hat wertvolle Untersuchungen iiber die SchweiBsekretion, iiber 
die Speichelsekretion, iiber die Innervation der Gefii.Be und iiber die Funktionen 
des Riickenmarks als Zentrum fiir die quergestreiften Muskeln durchgefiihrt 
(46--48, 52, 75). 

Er wies an jungen Katzen nach, daB das Schwitzen an der Hinterpfote an die Erregung 
des Nervus ischiadicus gekniipft ist. Er zeigte, daB es sich um eine eclite Sekretion handelt; 
durch Reiz- und Durchschneidungsversuche wies er nach, daB die Sekretion der DrUsen
zellen nur durch Erregung bestimmter Nerven, eben der Sekretionsnerven, ausgelost wird 
und trotz Variation aller iibrigen Bedingungen nicht ausgelost wird, solange diese Nerven 
nicht erregt werden. Ahnliches hatte er iibrigens schon vorher in bezug auf die SpeicheZ. 
sekretion nachgewiesen. LUCHSINGER dachte an einen direkten Zusammenhang der Schwei.6-
driisennerven mit dem Driisenepithel. Er suchte nun den VerIauf der SchweiBnerven und 
den Ort der Schwei.6zentren zu bestimmen. Er fand, daB die Schwei.6nerven fiir die hintere 
Extremitat der Katze mit den vorderen Wurzeln, und zwar mit den 2-3 letzten Dorsal
wurzeln und den 4 ersten Lumbalwurzeln austreten, und meinte, in den Vorderhornern des 
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unteren Dorsal- und oberen Lumbalmarks die SchweiBzentren erblicken zu diirfen. Er 
fand auch, daB die Schweillfasern aus dem Riickenmark iiber den Bauchstrang des Sym
pathicus zum Nervus ischiadicus ziehen. Es war schon damals bekannt, daB Nervenzentren 
einerseits durch nervose Erregungen, andererseits durch veranderte Blutmischung erregt werden 
konnen, und so konnte er auch zeigen, daB die spinalen Schwei13zentren durch Erhitzen des 
Tieres, durch Ersticken, Vergiften mit Nikotin und in vielen Fallen auch reflektorisch 
erregt werden. Dabei hat er den EinfluB der Reize auf das Gehirn ausgeschaltet, einmal 
durch Durchschneidung des Riickenmarks oberhalb der SchweiBzentren, dann durch 
Ausrottung der Hemispharen des GroBhirns oder durch Unterbindung der vier Hals
arterien. Er sah, daB trotz Zerstorung der hinteren Wurzeln und Abtrennung des oberen 
Riickenmarks die Schweillzentren wirksam blieben, daB Temperaturerhohung sowie ge
steigerte Venositat des Blutes unzweifelhaft direkt reizend auf die Schweipzentren des 
Riickenmarks einwirken. Auch die direkte Reizbarkeit der motorischen Ganglien des 
Riickenmarks durch Erstickungsblut wies er nach, ebenso den EinfluB der Erstickung 
und Erhitzung auf die Speichelsekretion. Durch weitere Versuche am Nervus ischia
dicus der Katze konnte er zeigen, daB die Gefa13innervation nicht nur von erregenden, 
sondern auch von hemmenden, also gefaperweiternden Nervenfasern abhangt. In Be
statigung friiherer Versuche, insbesondere solcher von M. SCIDFF und GOLTZ konnte er 
zeigen, daB von der Medulla oblongata aus allgemeine Krampfe ausge16st werden konnen, 
yom isolierten unteren Riickenmarksabschnitt Krampfe am Hintertiere. In der Medulla 
oblongata sah er ein allgemeines Krampfzentrum, allgemeines Sekretions-, vasomotorisches 
und RefIexzentrum, wobei er auf friihere Untersuchungen PFLUGERS und der Schule CARL 
LUDWIGS hinwies. In fortgesetzten Studien konnte LUCHSINGER einen neuen physiologischen 
Nachweis der Existenz des Zentrum cilio-spinale inferius von BUDGE erbringen. Nach 
Halsmarkdurchschneidung erhielt er bei Ziegen und Katzen durch sensible Rumpfreizung 
Pupillenerweiterung auf der Seite, auf der der Halssympathicus erhalten war, ebenso durch 
dyspnoische Reize, deutlicher bei Pikrotoxindarreichung. 

In einer ganzen Reihe von Arbeiten hatte NAWROTZKI im Gegensatz zu LUCHSINGER 
nur ein gemeinsames Schwei13zentrum fUr die vordere und hintere Extremitat in der Medulla 
oblongata anerkennen wollen und Riickenmarksschwei13zentren in Abrede gestellt. Er hat 
aber schlie13lich doch zugeben miissen, daB er geringe Schwei13sekretion auch yom isolierten 
Riickenmark aus erhalten konnte (53,54,56). 

Auf einZentrum der Speicheldrusensekretion im Zentralnervensystem hatte GRUTZNER (34) 
schon vor LUCHSINGER hingewiesen. Er konnte zeigen, daB die Chorda neben GefaBfasern 
sekretorische Fasern enthalte, und er hat durch mechanische wie elektrische Reizung der 
Medulla oblongata starke Speichelsekretion bei erhaltener Chorda, schwachere bei durch
schnittener, gar keine, wenn auch der Sympathicus durchtrennt war, gesehen. Mit hoher 
Wahrscheinlichkeit nimmt er an, daB so wie die Fasern der Chorda auch die des Sympathicus 
ihren Ursprung in der Medulla oblongata haben. 

Schon 1874 hat W. SCHLESINGER (37) iiber bei STRICKER durchgefiihrte Versuche an 
mit Strychnin vergifteten Kaninchen berichtet, denen das Halsmark durchschnitten war. 
Er konnte bei diesen Tieren reflektorische Blutdrucksteigerung sowie Kontraktionen der 
Uterusmuskulatur hervorrufen und schlo13 daraus, daB beim Kaninchen die Gefa13nerven
zentren und die Zentren fiir die Uterusmuskulatur iiber die Rautengrube hinab in das Riicken
mark reichen. Er hatte ohne Strychnin eine Funktion solcher RUckenmarkszentren nicht nach
weisen konnen und lapt es deshalb unentschieden, ob wahrend des normalen Lebens bei intaktem 
Zentralnervensystem die Ruckenmarkszentren die Gefafte tatsachlich beeinflussen. 

VULPIAN (42) hat 1875 in seinem gro13en Werk iiber zahlreiche Versuche an Hunden, 
Kaninchen, Meerschweinchen berichtet, aus denen er den Schlu13 zog, daB die Medulla 
oblongata nicht der einzige Ursprungsort der vasomotorischen Nerven und ihres Tonus sei. 
Er sah nach Halsmarkdurchschneidungen Temperaturerhohungen an den hinteren Extremi
taten und dann eine Zunahme dieser Temperaturerhohung nach Dorsalmarkdurchschneidung. 
Andererseits hat er bei Runden, denen er das mittlere Dorsalmark durchtrennt hatte, und 
die curarisiert waren, auf Reizung des Ischiadicus des einen Beins Beeinflussung der Tem
peratur des anderen Beins gefunden, und zwar sowohl Abkiihlung wie Erwarmung, woraus 
er auf Vasokonstriktion und Vasodilatation schloB. Er steIIte sich vor, daB das Riicken
mark vasokonstriktorische und vasodilatatorische Reflexe vermittelt. Er nahm an, dafJ 
die verschiedenen vasomotorischen Nerven ihren Ursprung und ihre Reflexzentren in der ganzen 
Ausdehnung der grauen Substanz der Medulla spinalis haben. 

KABIRSKE (50) hat bei HEIDENHAIN Versuche iiber spinale GefafJreflexe ausgefiihrt. 
Er hat bei Kaninchen in einer Versuchsreihe die Kopfschlagadern unterbunden, sich dann 
von der Unerregbarkeit der Medulla oblongata iiberzeugt und bei einer Anzahl von Tieren 
auf Ischiadicusreizung noch Blutdrucksteigerung gesehen. Dabei hatte er in Bestatigung 
der eben referierten Versuche SCHLESINGERS, wenn die Ischiadicusreizung unwirksam war, 
dieselbe durch Strychnininjektion wirksam machen konnen. In anderen Fallen hatte er 
besonders bei Katzen Blutdrucksteigerung nach Ischiadicusreizung gesehen, nachdem er 
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die Medulla oblongata durch einen Schnitt vom Rtickenmark abgetrennt hatte, und er 
meinte, feststellen zu konnen, daB urn so mehr GefaBgebiete der Einwirkung der Ischiadicus
reizung entzogen wurden, je tiefer der Schnitt lag. So hatte er an Strychninkaninchen und 
Hunden noch nach Durchschneidung am 5. Dorsalwirbel, aber nicht mehr nach Durch
schneidung am letzten Dorsalwirbel durch Ischiadicusreizung BlutdruckerhOhung herbei
fiihren konnen. 

ASHER und LUSCHER (92) untersuchten Atmung und Kreislauf nach unblutiger Aus
schaltung zentraler Teile. Sie bedienten sich der Methode von MARCKWALD. Sie spritzten 
eine mit Fuchsin gefarbte Olparaffinmischung in die Carotis communis, nachdem sie die 
Carotis externa vorher abgebunden hatten. Wenn sie 0,4 ccm einspritzten, konnten sie 
meist GroBhirn, Mittelhirn und verlangertes Mark ausschalten. Bei Injektion von 0,1 oder 
0,2 ccm wurden nur GroBhirn und Mittelhirn ausgeschaltet. Das Resultat der Injektion 
wurde am nachsten Tage durch Sektion kontrolliert. Die Angaben tiber die Atmung sollen 
hier unbesprochen bleiben, beztiglich des Kreislaufs weisen die Autoren nachdrticklich 
darauf hin, wie sehr die Versuche von GOLTZ und EWALD am Hund mit verktirztem Rticken
mark (s. unten) zur Vorsicht bei der Annahme von Rtickenmarkszentren mahnen. Immerhin 
heben sie hervor, daB der Tonus des GefaBsystems, wenn nur das Rtickenmark erhalten 
war, in vielen Versuchen auf ansehnlicher Hohe blieb, daB Asphyxie in solchen Fallen 
schnell blutdrucksteigernd wirkte. Die zentrale Splanchnicusreizung war bei isoliertem 
Riickenmark ohne Wirkung auf den Blutdruck. Die Herztatigkeit war im wesentlichen 
ungestiirt. 

Einen wesentlichen Fortschritt bedeuten die Arbeiten von STRICKER (49, 
51,67) insbesondere dadurch, daB er zeigen konnte, daB die Gefaf3nervenzentren 
im Ruckenmark nicht in kontinuierlichen, sondern in unterbrochenen Lagern sich 
befinden. Er wies zunachst nach, daB im Hunderiickenmark sich tonische 
Zentren zur Regulierung des Blutdrucks befinden, deren wichtigster Teil im 
unteren Hals- und oberen Brustmark liege. Spater konnte er zeigen, daB im 
oberen Brustmark sich Zentren fUr die Splanchnici befinden, daB aber im Hals
mark nur GefaBnerven verlaufen und keine GefaBnervenzentren vorhanden sind. 
Durchschnitt er das Halsmark und wartete ab, bis ein stetes Druckniveau ent
standen war, und durchschnitt er jetzt die Splanchnici, so ergab sich stets ein 
neuer Druckabfall. Die Splanchnici muBten also unterhalb des Halsmarkes 
zentrale Verbindungen haben. Wenn er aber nicht nur das Halsmark, sondern 
auch das obere Brustmark zerstort hatte, dann hatte die Splanchnicusdurch
schneidung auf den Blutdruck keinen weiteren EinfluB. Einen weiteren Beweis 
fiir die Dorsalmarkzentren des Splanchnicus sah STRICKER darin, daB nach 
Halsmarkdurchschneidung und Antiarindarreichung durch Aussetzung der kiinst
lichen Atmung Blutdrucksteigerung und die TRAUBE-HERINGSchen, sog. respira
torischen Blutdruckschwankungen hervorgerufen werden konnten. Die rhyth
mische Innervation konnte aber, wie er meinte, wieder nur von einem Zentrum 
im Dorsalmark ausgehen. STRICKER schloB aus seinen ausgedehnten Versuchs
reihen, daB sich GefaBnervenzentra von der Hirnrinde bis zum Lendenmarlo in 
unterbrochenen Lagern finden. Solche GefaBnervenzentra sah er in der Rinde, 
wahrscheinlich im Corpus striatum, in der Medulla oblongata, in der Gegend 
des ersten Dorsalwirbels und im unteren Dorsalmark. 

GASKELLS und LANGLEYS Untersuchungen sind sehr geeignet, die Annahme 
zu unterstiitzen, daB die vegetativen Zentren im Zentralnervensystem in unter
brochenen Lagern angeordnet sind. 

Nachdem schon von anderen Autoren die Meinung geauBert worden, daB nicht von 
allen Kopf- und Riickenmarksnerven Fasern zum Sympathicus ziehen, hat GASKELL (64, 73) 
dieser Auffassung zum Siege verholfen. Er geht davon aus, daB die von den Zellen des 
Riickenmarks abgegebenen Fasern markhaltig sind. Solche markhaltige, zum Sympathicus 
ziehende Fasern sind fast ausschlieBlich in den weiBen Rami communicantes enthalten. 
Er fand nun beim Hunde, daB solche weiBe Rami nur yom 2. Dorsalis bis einschlieBlich 
2. Lumbalis vorhanden sind, und schloB daraus, daB diese Region des Riickenmarks als der 
fast ausschlieBliche Ursprungsort der zum Sympathicus iibertretenden Fasern angesehen 
werden muB. 

Man sieht leicht ein, daB GASKELLS Folgerung nur schliissig ist bei der stillschweigenden 
Annahme, daB die zum Sympathicus ziehenden Nervenfasern in denselben Segmenten 
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entspringen, in denen sie aus dem Riickenmark austreten. Diese Annahme ist aber nur 
anniiherna richtig. Wir haben vielmehr allen Grund anzunehmen, daB die in den einzelnen 
Wurzeln austretenden Fasern nicht nur aus dem Austrittssegment, sondern auch aus benach
barten Segmenten entspringen. Nur mit dieser Einschrankung sind die an den Nerven
wurzeln gefundenen Ergebnisse auf die segmentalen Zentren im Riickenmark und im Him
stamm zu iibertragen. 

Von GASKELLS Untersuchungen ging LANGLEY (106, 204) aus. Er hat zahlreiche miih
same Untersuchungen zum Teil gemeinsam mit ANDERSON (89) durchgefiihrt und hat 
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Abb. 1. Diagramm des Ursprungs der efferenten autonomen Fasern aua dem Zentralnervensystem 
bei dar Katze. [Nach LANGLEY (106).] 

schlieBlich eine zusammenfassende Darstellung der Ergebnisse seiner Wurzelreizungen 
gebracht. Das obenstehende Schema (Abb. 1) gibt ein Bild von den unterbrochenen Lagern 
vegetativer Zentren im Zentralnervensystem nach LANGLEY (106), wobei aber die Ursprungs
zellen der aus dem Riickenmark austretenden vegetativen Fasern auch wieder in die Aus
trittssegmente verlegt sind. Wir geben nun einige Diagramme LANGLEYB wieder, aus denen 
zu ersehen ist, welche Bedeutung die einzelnen Wurzeln bzw. also in einem eingeschrankten 
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Abb.2. Diagramm der Verbindungen der Thorakalnerven mit den verschiedenen Klassen von 

Nervenzellen im oberen Halsganglion bel der Katze. [Nach LANGLEY (106).1 

Sinn die-einzelnen Segmente fiir die verschiedenen vegetativen Funktionen haben, so weit 
das nach den Wurzelreizungen bei der Katze sich feststellen lieB. 

Abb.2 gibt ein Bild der Verbindungen der Thorakalnerven 1-7 mit den verschiedenen 
Klassen von Nervenzellen im oberen Halsganglion der Katze. Man sieht hier Quadrate 
von minimaler GroBe, dann solche mit der Seitenlange von 1-5 mm, und die GroBe der 
Quadrate solI ein Bild geben von der GroBe des Einflusses der betreffenden Wurzel auf die 
angegebene Funktion. Dasselbe gilt von den Abb. 3-6. Dabei gibt es natiirlich mancherlei 
Abweichungen bei einzelnen Tieren derselben Klasse und bei verschiedenen Tierklassen. 
So erwahnt LANGLEY, daB SHERRINGTON beim Mfen gelegentlich einige wenige pilomotori
ache Fasern im 3. Dorsalis gefunden hat, aber nicht im 6. und 7. Wenn wir auf den Abb. 3-6 
neben groBen Quadraten ganz kleine finden, so werden wir wohl annehmen diirfen, daB die 
betreffenden segmentalen Zentren den Wurzeln mit den groBen Quadraten entsprechen, 
daB sie aber auch in die benachbarten Wurzeln einige Fasern entsenden. 

"Ober das untere Halsganglion fehlt ein Diagramm, weil dessen Verbindungen noch nicht 
durchgearbeitet waren. Bei dem in Abb. 3 dargestellten Diagramm sehen wir, wie eine Reihe 
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von Funktionen durch die ersten 9 Thorakalnerven iiber das Ganglion stellatum ihre Nerven
versorgung finden. Natiirlich ist auch dieses Schema nur ein Durchschnittsergebnis, und 
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Abb.3. Diagramm der Verbindungen der Thorakalnerven mit den verschiedenen Klassen von 
Nervenzellen im Ganglion stellatum. [Nach LANGLEY (106).] 
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Abb_ 4. Die sekretoriscben und vasomotorischen 
Fasern fiir die hintere Extremitat. Der Ursprung 
der praganglionaren Fasern und deren Beziehung 

Abb. 5. Fasern zu den aulleren Geschlechts
organen. Der Ursprung der praganglionaren 
Fasern und deren Beziehung zu den sympa-

zu den sympathischen Ganglien. 
[Nach LANGLEY (106).] 

thischen Gangllen. [Nach LANGLEY (106).] 
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Abb. 6. Sacralautonome Nervenzur 
Blase, MaRtdarm und auJ3eren Geni

talien. [Nach LANGLEY (106).] 

LANGLEY hebt z. B. ausdriicklich hervor, daB beschleu
nigende Herzfasern manchmal im 1. und 5. Thorakalis 
nicht vorhanden sind. 

Nach LANGLEY entspringen die sekretorischen und 
vasomotorischen Fasern fiir die hinteren Extremitaten 
in den beiden letzten Lumbalganglien und in den beiden 
ersten Sacralganglien. Abb.4 stellt nun die zu diesen 
Ganglien verlaufenden praganglionaren Fasern dar_ Wir 
werden wohl auch hier wieder annehmen diirfen, daB 
die 12. Lumbalwurzel, die so geringe Wirkungen ausiibt, 
ihre Fasern aus dem benachbarten Segment entlehnt. 

Die Fasern zu den auBeren Geschlechtsorganen kom
men von den drei sacralen Ganglien. Abb. 5 zeigt, welche 
praganglionaren Fasern zu diesen Ganglien treten. 

Dann haben wir die Liicke im Riickenmark, genauer 
gesagt die Segmente, aus denen keine praganglionaren 
Fasern zum Sympathicus austreten. 

Abb. 6 zeigt die vegetativen Fasern aus den Sacral
segmenten; dabei ist im anterioren und posterioren Typus 
auf die vorkommenden Variationen hingewiesen. 

Diese Ergebnisse LANGLEYS bilden auch keute nock die feste Grundlage unserer 
Kenntnisse, 80weit die Bedeutung der vorderen Wurzeln fur die vegetative Inner-
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vation in Betracht kommt. Freilich weichen im einzelnen manche spiitere 
Autoren von ihnen abo So hat SHIMA (121) bei Katzen mit querer Totaldurch
trennung des Riickenmarks das Verhalten der Adrenalinmydriasis untersucht. Er 
fand sie, wenn das Riickenmark zwischen Medulla oblongata und Austritt der 
7. Dorsalwurzel durchtrennt war. Nach halbseitiger Querdurchtrennung des 
Riickenmarks innerhalb dieser Zone fand er die mydriatische Wirkung auf die 
Durchtrennungsseite beschrankt. Daraus schloB er auf sympathische Bahnen 
und Mechanismen, welche die Pupillendilatation beherrschen, im Zervikal- und 
oberen Dorsalmark. Gegen diese so vorsichtig gefaBten SchluBfolgerungen ist 
nicht viel einzuwenden. Der groBe Wert von LANGLEYS W urzelreizungen fur die 
Zentrenfrage liegt eben darin, daB es bisher nicht moglich war und auch in Zu
kunft wohl kaum moglich sein wird, die einzelnen Ruckenmarkssegmente selbst 
- ohne Eingriffe mit unberechenbaren Folgen - auch nur annahernd in so isolierter 
Weise zu prufen, wie es eben in bezug auf die Wurzeln LANGLEY gelungen ist. 
Unter den Wurzeluntersuchungen beim Menschen sind die von FOERSTER (278) 
besonders hervorzuheben; wir kommen auf seine Untersuchungen bei Besprechung 
der Vasomotoren noch einmal zuriick. 

Wir Mnnen nach dem gegenwartigen Stand der Forschung kaum daran 
zweifeln, daB aIle vegetativen Organe im Hirnstamm und Riickenmark ihre 
segmentalen Zentren haben. Wir diirfen uns aber keineswegs vorstellen, daf3 die 
Organe nach Abtrennung von dieJ!en Zentren nun ihre vegetativen Funktionen ganz 
und dauernd einstellen. 

GoLTZ und EWALD berichteten schon 1893, daB sie nach Entfernung groBer Stiicke 
des Riickenmarks bei Runden an den BlutgefaBen der gelahmten Teile eine vollstandige 
Wiederherstellung des Tonus gesehen hatten. Dorsal-, Lumbal-, Sacralmark seien zu 
Unterhaltung des Gefalltonus am Rinterkorper entbehrlich. Der Gefii[Jtonus hiinge in erster 
Linie von iYrtlichen Einrichtungen ab und Mnne durch diese ohne Gehirn und Riickenmark 
erhalten werden. GOLTZ und EWALD (88) haben dann 1896 ihre grolle Arbeit iiber den Hund 
mit verkUrztem R1lclcenmark publiziert. Das obere Ralsmark lieBen sie zuriick, um das Tier 
dauernd am Leben erhalten zu konnen. Bei der ersten Operation wurde das untere Rals
mark oder das oberste Brustmark durchschnitten. In weiteren Operationen wurden weitere 
Stiicke des Riickenmarks in der Lange von je 80--108 mm herausgenommen (das Riicken
mark der verwendeten Runde war ungefahr 450 mm lang). Eine auffallende Rerabsetzung 
der Widerstandskraft der Raut des Hinterkorpers gegen aullere Schadlichkeiten fanden sie 
nur nach der ersten Operation, bei der spater erfolgenden Herausnahme nicht. Natiirlich 
miissen irgendwelche nervose Einfliisse bei den oft symmetrischen Ernahrungsstorungen im 
Spiele sein, aber auch nach der ersten Operation liellen sich durch sorgfaltige Behandlung 
Entziindungen und Geschwiire vollstandig vermeiden. "DaB Vorhandensein von trophischen 
N ervenfasern, deren Trennung unfehlbar Erniihrungsstiirungen hervorrufen mu[Jte, ist demnach 
abzulehnen." Einigemale sahen die Autoren nach Halsmarkdurchtrennung in dem abge
trennten Korperteil mehrere Tage lang profuse Schweille. Wenn bei der ersten Operation 
oben durchtrennt war, in der zweiten Operation Lumbal- und Sacralmark herausgenommen 
war, so zerfiel nun das Tier in 3 Teile: ein Vordertier, das auch fiir die anderen atmete, frall, 
und soff, sich aber weiter nicht um sie bekiimmerte; in ein M itteUier, welches noch Riicken
mark, hauptsachlich Dorsalmark besa/3, und in ein Hintertier, dessen Wirbelsaulenstiick 
kein Riickenmark mehr enthielt. Durch spatere Operationen wurde das Mitteltier immer 
mehr verkiirzt, das Hintertier vergroBert. Es liell sich oft am Mitteltier deutlich eine Anzahl 
von Reflexen nachweisen. Bei dem Hund, der nach der ersten Durchschneidung iiber 3 Jahre 
gelebt hatte, war das 51 mm lange Stiick Riickenmark, welches dem Rest des Mitteltiers 
angehOrt hatte, zu einem fadenformigen Strange zusammengeschrumpft. Wenn bei der 
zweiten Operation nicht Lumbal- und Sacralmark herausgenommen wurden, sondern das 
Dorsalmark entfernt wurde, zerfiel daB Tier in vier Teile: Vordertier, Mitteltier mit kurzem 
Riickenmarkstiick, zweites Mitteltier ohne Riickenmark und viertens Hintertier, das aIle 
Reflexe zeigt, die das unzerstorte Lumbal- und Sacralmark vermittelt. Besonderes Interesse 
boten die Lebenserscheinungen an dem riickenmarklosen Hintertier. Wahrend die Skelet
muskulatur zugrunde geht, kehrt der Tonus der quergestreiften aulleren Aftermuskulatur 
wieder und bleibt erhalten. Der ganze Darm kann ohne Riickenmark ausreichend funk
tionieren, die Nahrung gut ausgeniitzt, der Kot regelmaBig ausgestoBen werden. Die Blase 
wird zunachst ausgedehnt, erholt sich dann, es kommt zu regelmalliger HarnausstoBung, 
wahrscheinlich unter Beteiligung der Nervenplexus in der Blasenwand. Nach Reraus-
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nahme des Lumbal- und Sacralmarks bei einer trachtigen Hiindin sahen sie Geburt- und 
Saugakt normal verlaufen. Milch wurde auch aus Zitzen und DrUsen entleert, deren zuge
hOrigeNerven durchschnitten waren. Die BlutgefiiJle der hinteren und vorderen Extremitaten 
zeigten nach einigen Wochen keinen Unterschied, wenn auch das Riickenmark fiir die 
hinteren Extremitaten herausgenommen war. Einseitige Ischiadicusdurchschneidung beim 
riickenmarklosen Tier macht fiir einige Tage diese Extremitat warmer. Auch die HautgefaBe 
konnen sich auf KaItereize erweitern, selbst wenn Lumbal- und Sacralmark schon 6 Monate 
vorher herausgenommen war. Dabei fanden die Autoren, daB aIle Reize wohl ortlich, 
aber nicht von entfernten Punkten aus wirksam waren wie am Vordertier. Wenn auch !ler 
gro(;Jte Teil des Korpers dem Einflu(;J von Hirn- und Riickenmark entzogen ist, so vermag das 
Tier seine normale Blutwiirme zu erhaUen. Auch die GefaBe der hinteren Extremitat sind 
erweitert bei warmerer, verengt bei kalterer AuBentemperatui. Natiirlich sei das Riicken
mark fiir die vegetativen Vorgange von Bedeutung. Auch der After schlieBe sich besser, 
die Harnblase funktioniere besser, die Warmeregulation sei vollkommener bei erhaltenem 
Riickenmark. Die vegetativen Funktionen am riickenmarklosen Tier kommen offenbar 
mit Hille des s,YDlpathischen Nervensystems zustande. Manche Erscheinungen, z. B. die 
an den BlutgefaBen, kamen ohne Nervenvermittlung zustande. Eine sichere Fernwirkung 
nach Art eines reflektorischen Vorganges konnten GOLTZ und EWALD im sympathischen 
System nicht auffinden. Die voriibergehend weitgehende Lahmung der Tatigkeit der 
Organe nach Durchschneidung oder Herausnahme des Riickenmarkes beruhe auf Shock. 
Die wichtigsten Lebensvorgiinge seien !lezentralisiert. J eder Abschnitt sorge zuniichst selbst 
fur sich. Das Zentrum sorge fur die gemeinsamen Interessen. Eine Erschutterung im Zentrum 
beeintriichtige das Leben !ler kleinsten Gemein!le, diese kOnne sich aber vom Sto(;Je erholen, wenn 
die Grtlichen Daseinsbedingungen gesund geblieben seien. 

Die Tatigkeit der vegetativen Zentren wird beeinfluBt von den Einwirkungen, 
die entweder direkt das Zentrum treffen oder indirekt von hoheren Zentren 
oder von der Peripherie her zugefiihrt werden. In bezug auf die re/lektorische 
Funktion der Zentren hat man Erregungs- und Hemmungszentren zu unter
scheiden, wie wir das gleich niiher bei den Vasomotoren erortern werden. Ihr 
tonisierender EinfluB kann unter Umstanden eine gewisse Unabhangigkeit 
von der re£lektorischen Erregbarkeit gewinnen. So sah PORTER (173), daB 
durch Curare die GefaBreflexe erhOht, durch Alkohol aufgehoben werden 
konnen, ohne daB der Tonus der GefaBe sich andert; daher hielt er sich zu 
dem SchluBe berechtigt, daB die vasotonischen und vasoreflektorischenMechanis
men nicht identisch sein konnten. Diese Schlu.Bfolgerung ist nun freilich keines
wegs zwingend. 

2. Einzelne Funktionen. 
Wir wollen nun einige vegetative Innervationen noch ein wenig genauer im 

einzelnen ins Auge fassen. 
Centrum cilio-spinale in/erius. BUDGE (13) hat durch Versuche an Kanin

chen gezeigt, daB der Riickenmarksanteil zwischen C6 und Do4, wenn er oben 
und unten vom iibrigen Riickenmark isoliert ist, bei elektrischer Reizung zu 
Erweiterung beider Pupillen fUhrt. Diese Erweiterung blieb dann auf der 
Seite aus, auf der der Halssympathicus durchschnitten wurde. Er schloB 
daraus auf ein Dilatationszentrum in diesem isolierten Riickenmarkstiick und 
nannte es Centrum cilio-spinale imerius. Seine Ergebnisse wurden an Ziegen 
und Katzen von LUCHSINGER (s. oben) und ANDERSON (107) bestatigt. 

Die Vasomotorenzentren. Bei der Katze fand LANGLEY (106), wie die oben 
wiedergegebenen Diagramme zeigen, daB folgende Nervenwurzeln Gefii..Bnerven
fasern enthalten: Do I-Do 5 fiir Kopf und Ohr, Do 3-Do 7 fiir die Lungen
gefii..Be, Do 4-Do 9 fiir die vorderen Extremitaten, Do 12-Lu 3 fiir die 
hinteren ExtremitMen, Lu l-Lu 4 fiir die auBeren Genitalien, Sa I-Sa 3 
fiir die Beckeneingeweide. Daraus ergeben sich schon wichtige Hinweise fiir 
die Lage der GefaBnervenzentren im Riickenmark. 

STRUSBERG (141) hat einen klinisch beobachteten Fall mit Sektion mitgeteilt. Bei einer 
Querschnittslasion im mittleren Dorsalmark rief ein die unteren Extremitaten treffender 
Reiz GefaBverengerung nur an der unteren Korperhalfte hervor. Der Autor schloB, daB 
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die gefaBverengernden Nerven der oberen Extremitaten oberhalb des 7. und 8. Dorsal
segmentes austreten. Derartige und ahnliche spater noch zu erwahnende "klinische Ex
perimente" konnen fUr die Zentrenfrage aber nichts Entscheidendes beweisen. 

In seinen letzten Lebensjahren hat dann LANGLEY (227) eingehendere Untersuchungen 
uber die Vasomotorenzentren der Katze durchgefUhrt. Er konnte bei spinalen Katzen 
durch Reizung des zentralen Endes irgendeines Rumpfnerven oder des lschiadikus eine 
geringe Erhohung des allgemeinen Blutdruckes hervorrufen, eine ausgiebige Erhohung 
jedoch nur nach Strychnininjektion. Dabei weist LANGLEY auf Grund seiner Versuche selbst 
auf den wichtigen Umstand hin, daB die Reizung verschiedener Nerven bei der spinalen 
Katze einen gewissen Grad von lokalen Reflexen, allerdings ohne strenge Begrenzung 
hervorruft. Diese lokal verschiedenen Reflexe bei der Reizung verschiedener Nerven weisen 
naturlich auch wieder auf eine lokale Gliederung der Zentren hin. So sah LANGLEY bei 
der Katze nach Ruckenmarkdurchschneidung in der Hohe des ersten Cervicalis in bezug auf 
die EingeweidegefaBe folgendes: Nach Reizung von Nerven der vorderen Extremitat trat 
Pallor des Duodenums und anscheinend des Magens auf; nach Reizung von Nerven der 
hinteren Extremitat trat Pallor des proximalen Colons und anscheinend des ganzen Ileums 
auf; nach mehreren solchen Reizen war der mittlere Teil der Eingeweide deutlich weniger 
blaB als der Rest. Es ist LANGLEY klar, daB eine Vasokonstriktion in einem wenig aus
gedehnten Gebiet vollstandiger sein muB, um doch eine allgemeine Blutdrucksteigerung 
um einige Millimeter hervorzurufen. Eigentumlich sind nun aber seine SchluBfolgerungen. 
Er fand bei den spinalen Katzen keine Wirkung auf die Pilomotoren und keine auf die 
SchweiBdrusen. Daraus schlieBt er aber keineswegs auf das Fehlen spinaler SchweiB- und 
Pilomotorenzentren. Anders verhielt es sich bei den Zirkulationserscheinungen. Hier fand 
er Blutdrucksteigerung nur um einige Millimeter, aber groBe Steigerung nach Strychnin
zufuhr, und glaubte daraus trotz dessen, was er uber die lokalen Reflexe selbst beobachtet 
hatte, schlieBen zu durfen, daB die spinalen GefaBreflexe normalerweise keine groBe Bedeu
tung haben konnen, aber unter pathologischen Verhaltnissen von groBter Bedeutung sein 
mogen. Mit dieser SchluBfolgerung aber scheint mir LANGLEY entschieden zu weit zu 
gehen. Die Sache hat eine prinzipelle Bedeutung auch fUr die anderen segmentalen Zentren 
und deren Verhaltnis zu den hoheren Zentren. lch will darum erst in den zusammenfassenden 
Bemerkungen hervorheben, welche Bedeutung derartigen experimentellen Ergebnissen an 
den spinalen GefaBnervenzentren fUr unsere Gesamtauffassung der normalen Vorgange im 
Nervensystem zukommt. 

Wir mussen auch hei den Vasomotoren sowie hei den anderen vegetativen 
Zentren zwischen Erregungs- und Hemmungszentren unterscheiden, also hier 
zwischen Vasokonstriktionszentren und Vasodilatationszentren. Die Existenz 
von Hemmungszentren ist zweifellos sichergestellt. Es ist wohl moglich, aber 
keineswegs ganz sichergestellt, daB allen Erregungszentren auch Hemmungs
zentren gegenuberstehen. 

Es sei hier kurz an einige historisch bedeutsame Daten erinnert. Schon im Jahre 1845 
haben die Bruder WEBER (10) die grundlegende Entdeckung gemacht, daB durch Reizung 
des peripheren Vagusstumpfes das Herz zum Stillstand gebracht werden kann. Es wurde 
also durch die Erregung des Nerven der von ihm versorgte Muskel in seiner Bewegung ver
langsamt oder diese Bewegung vollkommen aufgehoben. Das war die Entdeckung einer 
neuen Art von Nerventatigkeit. 1852 haben BROWN-SEQUARD (12) und CLAUDE BERNARD (15) 
die gefaBverengernden Nerven im Halssympathicus entdeckt. 1858 wies CLAUDE BER
NARD (15) die Existenz von gefaBerweiternden Nerven in der Chorda tympani nacho 1863 hat 
V. BEZOLD (19) die herzerregenden Fasern entdeckt. 

Ein groBer Teil der Vasodilatatoren zeigt nun ein merkwiirdiges Verhalten. STRICKER (49) 
hat schon 1876 nachgewiesen, daB sich im lschiadikus des Hundes vasodilatatorische Fasern 
befinden, welche das Ruckenmark mit den zwei letzten hinteren Lendenwurzeln verlassen. 
Es sind Hemmungsfasern fUr die GefaBe der entsprechenden Pfoten. Die mechanische und 
elektrische Reizung ihres peripheren Stumpfes fUhrt zur ErhOhung der Pfotentemperatur. 
Die aus den hinteren Wurzeln austretenden gefaBerweiternden Fasern gehen nicht durch 
den Grenzstrang des Sympathicus. STRICKER machte schon damals aufmerksam, daB die 
Anwesenheit dilatatorischer GefaBnerven in den hinteren Ruckenmarkswurzeln die Be
ziehung, welche zwischen gewissen Hyperamien und Entzundungen einerseits 'und einer 
Erkrankung der spinalen Ganglien und hinteren Ruckenmarkswurzeln andererseits bestehen, 
weniger ratselhaft erscheinen laBt. Nach den ausgedehnten Untersuchungen von BAYLISS 
sind die Vasodilatatoren in den hinteren Wurzeln nicht als efferente Spinalfasern anzusehen 
(96), sondern als identisch mit den sensiblen Fasern, und die reflektorische Vasodilatation 
sei ein antidromer Vorgang (100). Er fand nun aber auch, daB zentrale Vagusreizung GefaB
erweiterung in den hinteren Extremitaten nach Exstirpation des Bauchstranges hervorruft, 
und nimmt auch hier eine antidrome reflektorische Erregung an (116, 221). Bei dieser 
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Annahme miiBte man abel' ein Ubers~hreiten del' Synapse im Zentralnervensystem in ver
kehrter Richtung annehmen, also ein Ubergehen eines Impulses von einem Zellkorper zuriick 
zum Achsenzylinder eines anderen Neuroms. Um diese Annahme zu vermeiden, lag es nahe 
anzunehmen, daB auBer den vasodilatatorischen Fasern del' Hinterwurzeln, die ihr trophisches 
Zentrum nach BAYLISS in den Spinalganglien haben, doch auch solche existieren, die ihr 
trophisches Zentrum in der grauen Substanz des Riickenmarks haben. 

Efferente Fasern in den Hinterwurzeln wurden nun tatsachlich nachgewiesen. 
RAMON Y CAJAL (138) sah solche Fasern sich urn die Spinalganglienzellen auf
splittern. KURE (288) wies nach, daB nach Durchtrennung der hinteren Wurzeln 
knapp zentral vom Spinalganglion nichtdegenerierte Fasern in den hinteren 
Wurzeln erhalten bleiben. Dann zeigte FOERSTER (278) ausgesprochenen vaso
dilatatorischen Effekt der Reizung aller hinteren Wurzeln von den oberen 
Cervicalwurzeln an bis zu den Sacralwurzeln herab. Bis vor kurzem waren nur 
im cranialen und sacralen Anteil des parasympathischen Systems Vasodilatations
zentren bzw. Herzhemmungszentren nachgewiesen. Die Existenz von Vaso
dilatationszentren im Bereich der segmentalen sympathischen Ruckenmarks
zentren war aber ganz zweifelhaft. Die Frage erschien auch dadurch noch be
sonders kompliziert, daB sich herausstellte, es konne funktionelle GefaBerwei
terung nicht ohne weiteres auf die Tatigkeit von vasodilatatorischen Nerven 
bezogen werden, sondern auch von der Bildung von Stoffwechselprodukten ab
hangen, die peripher angreifend den Tonus der GefaBe herabsetzen. KURE gab 
kurzlich eine zusammenfassende Darstellung seiner Ergebnisse. Die Vaso
dilatatoren seien echte parasympathische Fasern; eine antidrome Leitung sei 
nicht anzunehmen. Das von ihm gefundene autonome System, das ist der 
parasympathische Kern im Ruckenmark und die von ihm entspringende para
sympathische Faser, die durch die hintere Wurzel zur Peripherie geht, nennt 
er Spinal-Parasympathicus und unterscheidet es von dem vago-sacralen auto
nomen System. Das BELL-MAGENDIESche Gesetz ware nicht aHgemein gultig. 
Gestutzt auf die angefUhrten neueren Versuche, besonders auch auf die Reiz
versuche FOERSTERS, kommt nun L. R. MULLER (321) zu del' Ansicht, die alte 
GASKELL-LANGLEYSche Lehre (bzw. STRICKERSche Lehre) von den unterbrochenen 
vegetativen Zentren im Ruckenmark bestunde nicht zu Recht, und die para
sympathischen Zentren reichten in ununterbrochenen Lagern vom Cervicalmark 
bis ins Sacralmark. MULLER meint, daB fiir Herz, Magen, Pupillen, Speichel
drusen, Darm, Blase, Geschlechtsorgane eine sympathisch-parasympathische 
Innervation experimentell einwandfrei nachgewiesen sei. "Wenn aber die Weite 
der GefaBe in den Speicheldrusen und in den Geschlechtsorganen durch vaso
konstriktorische und vasodilatatorische Bahnen geregelt wird, so ist zu ver
muten, daB auch die GefaBe der Haut, des Gesichts, des Rumpfes und der Glied
maBen nicht aHein durch gefaBverengernde Nerven, sondern auch durch Ge£aB
erweiterer innerviert werden." Bezuglich des Herz-Vaguszentrum sei noch auf 
die von HEYMANNS (314) geschaffene Methodik hingewiesen. Er hat an Hunden 
mit zirkulatorisch isoliertem Kopf gearbeitet, der mit seinem eigenen Rumpf 
nur durch die zwei Vagusnerven verbunden war und in den carotico-jugularen 
Kreislauf eines anderen Hundes eingeschaltet war. Die Regulation der Frequenz 
des Herzens vermittelst des vagalen herzregulierenden Systems geschehe durch 
zwei Reflexe, "einen somatischen vagalen Reflex, dessen zentripetale Bahn dem 
Nervus depressor von CYON entspricht, und einen cardio-vagalen Reflex, dessen 
zentripetale Bahn durch den N erv des Carotissinus von A. E. HERING ge bildet ist" . 

Pilomotorenzentren. LANGLEY (106) hat bei seinen Wurzelreizungen an der 
Katze pilomotorische Wirkungen gesehen: bei Reizung von Do 4--Do 7 Wirkung 
auf die Haare des Gesichts, Kopfs und der oberen Halsteile; bei Reizung von 
Do 5-Do 9 Wirkung auf die unteren Halsteile und den oberen Thorax 
(Abb. 2 u. 3). ANDRE-THOMAS (188) hat ausgedehnte Untersuchungen uber Pilo-
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motorenreflexe beirn Menschen angestellt. Er hat den Pilomotorenreflex durch 
sehr verschiedene Mittel ausgelOst, so durch Kalte, Warme, taktile, mechanische 
Reize, Elektrizitat, Gerausche, psychische Effekte, Pilocarpin. Insbesondere die 
mechanischen Reize erwiesen sich sehr zweckmaBig, wenn sie an bestirnmten 
Regionen angebracht wurden. Nach Querschnittslasionen war die reflektorische 
Wirkung dieser Reize nicht mehr so ausgedehnt wie beirn Normalen. Sie traten 
dann nur oberhalb oder unterhalb der Lasion auf, je nachdem der Reiz oberhalb 
oder unterhalb der Lasion angriff. Er glaubt aus seinen Beobachtungen am 
Menschen schlieBen zu diiden, daB jedes Segment Pilomotorenzentren nicht 
nur fur das entsprechende Wurzelterritorium enthalt, sondern fiir mehrere dariiber 
und darunter gelegene Territorien. Er findet darin eine "Obereinstirnmung mit 
den Resultaten von LANGLEYS Wurzelreizungen bei der Katze, die wir in den 
Diagrammen dargestellt haben. Nach ANDRE-THOMAS kommen fiir Piloarrektion 
beirn Menschen folgende Segmente in Betracht: Do 1 und Do 2 fiir Kopf und 
Hals, D 2 und Do 3 fiir die oberen Thoraxpartien, Do 4-Do 7 fiir die oberen 
Extremitaten. Do 8 und Do 9 haben eine geringe Wirkung auf die Pilomotoren. 
Do 100Lu 2 enthalten die Zentren fUr die unteren Extremitaten. 

BOWING (210) meinte im bewuBten Gegensatz ZUANDRE-THOMAS: "Aus der Beobachtung 
von zwei ;Fallen mit Kreuzmarkverletzung und Aussparung des pilomotorischen Reflexes in 
den anasthetischen Gebieten (Reithosenanasthesie) mit einiger Wahrscheinlichkeit auf die 
Anwesenheit pilomotorischer Zentren im Kreuzmark" schlieBen zu durfen. PERRIER glaubte 
in einer klinischen Beobachtung - an einer Hautpartie war wohl roter Dermographismus 
hervorzurufen, aber keine Piloarrektion - den experimentellen Beweis sehen zu konnen 
fiir die Existenz arrektorenhemmender Fasern. Es konnen aber solche klinische Beobach
tungen wegen ihrer Vieldeutigkeit nicht ernstlich als Beweise hier in Frage kommen. 1m 
Gegensatz zu BOWING wird von MULLER, GREVING und GAGEL (271) wieder angegeben, 
daB die Vasomotoren und Pilomotoren der unteren GliedmaBen, der Genitalgegend und 
der Analgegend vom Nucleus sympathicus lateralis (JACOBSOHN) des oberen Lendenmarkes 
innerviert werden. 

SchweifJsekretionszentren. LANGLEY (106) hatte (Abb. 3 u. 4) bei der Katze 
fiir die vorderen Extremitaten die Wurzeln Do 4-Do 9, fiir die hinteren Ex
tremitaten Do 12-Lu 3 wirksam gefunden. HEAD und RIDDOCH (179) fanden 
beim Menschen bei schweren Verletzungen des Riickenmarks exzessives Schwitzen 
gerade in den Partien unterhalb der Lasion und sahen in ihren Befunden eine 
vollkommene Bestatigung der Reizversuche von LANGLEY. Nach Lasion der 
unteren Cervicalsegmente fanden sie das starke Schwitzen am Kopf und Nacken, 
nach Lasion des 3. Dorsalsegments an beiden oberen Extremitaten und dem 
Rumpf unterhalb der 2. Rippe, nach Lii.sion des 6. Dorsalsegments Schwitzen 
von der 5. Rippe abwarts, nach Lasion des 9. Dorsalsegmentes Hyperhidrosis 
iibereinstimmend mit der Analgesie, wahrend bei Lii.sionen unterhalb dieses 
Segmentes das starke Schwitzen in einer kleinereren Area als der Sensibilitats
verlust vorhanden war. Wahrend SCHILF und SCHUBERTH (207) 1922 gefunden 
hatten, daB der sogenannte galvanische Hautreflex beim Frosch wahrscheinlich 
in der Medulla oblongata iibertragen wird, fand RICHTER (351) seine spinale 
"Obertragung, ganz in "Obereinstimmung mit der Tatsache, daB bei Menschen 
nach Abtrennung des Riickenmarkes noch reflektorisches Schwitzen in den dem 
abgetrennten Riickenmarksteil entsprechenden Partien hervorzurufen war. 
DENNIG (224) hingegen schloB aus seinen Versuchen an Katzen, daB der psycho
galvanische Reflex in den vegetativen Zentren irn Hypothalamus (KARPLUS 
und KREIDL) iibertragen wird. WANG, PAN und Lu (327) sahen den galvanischen 
Hautreflex bei spinalen Katzen; allerdings sank die Intensitat des Reflexes bei 
ihren Tieren, sobald sie das Zwischenhirn abgetrennt hatten, wahrend weitere 
Abtrennungen bis zum Halsmark die Reflexintensitat nicht mehr beeinfluBten. 
FILIMONOFF (215) fand in einem "klinischen Experiment", daB Storung der 
SchweiBsekretion metameren Charakter hat, auch einseitig vorhanden sein kann. 
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Fur das Gesicht nimmt er Zentren in 0 8 und Do 1 an, fur die oberen Extremi
taten etwas hoher, als es LANGLEY bei der Katze angegeben hat. Das Vorhanden
sein spinaler SchweiBzentren beim Menschen geht auch aus einer Reihe anderer 
klinischer Arbeiten hervor, auf deren Besprechung wir hier nicht eingehen 
[SOHLESINGER (95), KARPLUS (171) u. a.]. Auf schweiBhemmende Wirkung 
der hinteren Wurzeln weisen Erfahrungen von FOERSTER und GUTTMANN (355) 
beim Menschen und Versuche von SOHILF und MANDUR (208) beim Tier hin. 

Zentren fur die inneren Organe. Eine sichere und genaue Lokalisation der 
segmentalen Zentren der inneren Organe ist derzeit weder fur die Organe der 
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Abb. 7. Die serulOrischen Fasern aus den Eingeweiden 
in ihrer Beziehung zu den einzelnen Riickenmarks

segmenten. [Nach HEAD (81).1 

liegenden Studien HEADS (81) 
uber hyperalgetische Hautzonen bei 
Erkrankung innerer Organe. Er 
konnte zeigen, daB bei Erkran
kung bestimmter innerer Organe 
sich Schmerz und Uberempfind
lichkeit in ganz bestimmten und 
immer gleichen Hautbezirken 
finden. Durch Vergleich dieser 
Bezirke mit der Lokalisation von 
Herpeseruptionen und durch wei
tere sorgfaltige Studien und Er
wagungen ergab sich, daB Rei
zungsvorgange innerer Organe zu 

einer Hyperalgesie der in den gleichen Ruckenmarksegmenten wie das be
treffende innere Organ lokalisierten Hautzonen fiihren konnen. Es handelt 
sich dabei wahrscheinlich um eine Irradiierung der Erregung aus den inneren 
Organen auf benachbarte Hinterhornzellen, an welchen eben die sensorischen 
Fasern aus der Haut enden. Schmerzen und Uberempfindlichkeit treten nach 
HEAD auch entlang dem Plexus cervicalis und den Hirnnerven auf, besonders 
bei Erkrankungen der Lunge, des Herzens, der Leber, der Darme und des 
Magens. Doch geht er darauf zunachst nicht naher ein. So wie GASKELL fUr 
die Motilitat gefunden hat, daB die inneren Organe ihre Fasern aus 3 groBen 
Gruppen von Zentren erhalten, so fand nun HEAD, daB auch die sensorischen 
sympathischen Fasern der inneren Organe in 3 groBe Gruppen von Nerven
zentren einstrahlen, und zwar befindet sich die hochste in Kopf und Nacken, 
die mittlere Lage zwischen 1. Dorsal- und 1. Lumbalsegment des Ruckenmarks, 
die unterste vom 5. Lumbalsegment bis ZUlll 4. Sacralsegment. So finden sich 
auch bei den sensorischen Fasern der innerne Organe 2 Lucken im Ruckenmark, 
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die nicht in Verbindung stehen mit sensorischen Fasern von den Eingeweiden. Die 
obere entspricht dem 5., 6., 7. und 8. Cervicalsegment, die untere dem 2., 3. und 

4. Lumbalsegment. Ich gebe hier (Abb. 7) eine Tafel von HEAD wieder, aus der 
zu entnehmen ist, mit welchen Segmenten nach seinen Forschungen die sen
sorischen Fasern aus den verschiedenen Eingeweiden in Beziehung stehen. 

KAPPIS und GERLACH (216) haben durch paravertebrale Novokaineinspritzung 
den Schmerz erfolgreich bei Erkrankung innerer Organe bekampft und heben 
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die differentialdiagnostische Bedeutung dieses Vorgehens hervor. Sie finden bei 
Magenkranken Einspritzung in Do 6-Do 8 wirksam, bei Gallenerkrankungen 
Do 9-Do 11, bei Nierenerkrankungen Do 12-Lu 2. Bei Appendixaffektion 
kommen die Segmente Do. lO-Lu. 4 in Betracht und die Wirkung ist unsicher. 

Auch LAEWEN (205, 234) hat durch Paravertebralanasthesie an der Austritt
stelle bestimmter Riickenmarksnerven Schmerzen beseitigt. Wirksam fand er 
bei Erkrankung der Gallenblase und der groBen Gallengange Do 10 rechts, bei 
Magenaffektion Do 8 und 7 meist rechts, manchmal links, bei Nierenerkrankung 
Do 12 und Lu I der entsprechenden Seite, bei Wurmfortsatzaffektionen 
manchmal Lu lund Lu 2 rechts. 

L. R. MULLER und seine Mitarbeiter haben in einer groBen Reihe verdienst
licher Arbeiten sich um die Aufklarung der Innervation innerer Organe (271), 
besonders des Urogenitaltrakts (99, 183) mit Erfolg bemiiht. Auf die Einzel
heiten kann hier nicht eingegangen werden, eine vollstandige Wiedergabe findet 
sich in MULLER8 Handbuch (363). 

Die kranialen parasympathischen Zentren. Auf den Anteil des Sympathicus 
an der Innervation der Kopfgebilde haben wir schon wiederholt hingewiesen 
und wir werden im nachsten Kapitel noch auf einiges zuriikzukommen haben. 
Uber die parasympathischen segmentalen Zentren im Gehirn orientiert zunachst 
geniigend das hier (Abb. 8) wiedergegebene Schema von SPIEGEL (295). 

Anatomie. Nur urn ein MiBverstandnis zu vermeiden, sei hier noch ein kurzes Wort 
iiber die Anatomie gesagt. Es ist vollkommen klar, daB die physiologische Forschung auch 
auf dem Gebiete der segmentalen vegetativen Zentren immer wieder nach Moglichkeit 
AnschluB an die Anatomie suchen muB. Die in diesem Handbuch durchgefiihrte Arbeits
teilung bringt es mit sich, daB wir uns hier nur damit zu beschaftigen haben, was die ex
perimentelle Forschung zu unseren Kenntnissen beiget~!1gen hat. Es laBt sich sagen, daB 
die anatomische Forschung im groBen ganzen in guter Ubereinstimmung mit der Annahme 
steht, daB vegetative Zentren im allgemeinen im Cervicalmark und im unteren Lumbal
mark fehlen. Es sind allerdings vereinzelte vegetative Zellen auch in diesen Gebieten 
gefunden worden. Ob sie als Grundlage der Annahme ununterbrochener Lager parasym
pathischer Zentren im Riickenmark geniigen, entzieht sich meiner Beurteilung. Von ana
tomischer Seite werden in erster Linie Seitenhornzellen als vegetativ angesehen. Die 
Beurteilung der Zellen der Intermediarzone ist nicht so sicher. Jedenfalls ist es aber derzeit 
noch nicht moglich, irgendwelche Zellgruppen oder Zellen mit bestimmten vegetativen 
Funktionen mit voller Sicherheit in Zusammenhang zu bringen. 

III. Hijhere regulierende Zentren. 
1. Allgemeine Ubersicht. 

Es konnte der arztlichen Beobachtung niemals entgehen, daB mancherlei 
psychische Vorgange, besonders solche, die lebhaft affektiv betont sind, auch 
im vegetativen System zum Ausdruck kommen. Die Schamrote, das schreckens
bleiche Gesicht, die geschwollene Zornesader, der AngstschweiB, die aufge
rissenen Augenlider und die weiten Pupillen bei sexueller Erregung, sowie vieles 
andere Hierhergehorige sind niemals iibersehen worden. 

Man hat auch schon im Altertum gewuBt, daB Hinterhauptwunden weit 
lebensgefahrlicher sind als Vorderhauptwunden. Eine experimentelle Erfor
schung des Zentralnervensystems wurde aber erst moglich, als man sich zu einer 
naturwissenschaftlich brauchbaren Fragestellung durchgearbeitet hatte. Es war 
ferner eine gewisse EntwicklungshOhe der Methodik unerlaBlich, um nicht bei 
den Schliissen aus dem bei den Eingriffen Beobachteten aus einem Irrtum in den 
anderen zu stiirzen. In seiner bekannten Studie iiber die historische Ent
wicklung der experimentellen Hirnphysiologie vor FLOURENS nennt NEUBURGER 
als Ahnherrn der experimentellen Gehirnphysiologie den englischen Forscher 
THOMAS WILLIS (1). CUSHING (330) hat vor kurzem daran erinnert, daB dieser 
geniale Mann schon vor 3 Jahrhunderten bei der Erorterung des nach ihm 
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benannten Circulus alteriosus von einem Saftaustausch zwischen Blut und 
Hypophyse an dieser Stelle der Hirnbasis gesprochen hat. Damit ware so
zusagen die Grundlage der Lehre von der inneren Sekretion gegeben gewesen. 
Freilich war diese Gehirnpartie damals experimentell nicht zuganglich. Uns 
interessiert hier, daB WILLIS auf Grund seiner Versuche das Kleinhirn als das 
Zentralorgan der lebenswichtigsten Funktionen (Herzaktion, Atmung usw.) 
erkannt zu haben glaubte. Das war nun allerdings ein Irrtum, aber auf seinen 
Arbeiten fuBend erzielten seine Nachfolger weitere Fortschritte. Zunachst 
wurde erkannt, daB das Kleinhirn nicht das gesuchte lebenswichtige Zentrum 
sein konne und man meinte, dieses Organ im 4. Ventrikel gefunden zu haben. 
Doch schlieBlich setzte sich die Erkenntnis durch, daB nicht die Gehirnhohlen, 
sondern die Gehirnsubstanz das Wesentliche sei und man verlegte den Sitz der 
lebenswichtigsten Funktionen in die Medulla oblongata. Diese Auffassung ist 
seit FLOURENS (9) nicht mehr verlorengegangen. Hunde, Affen, ja der Mensch 
konnen ohne GroBhirn leben. Auch konnen, wie wir gesehen haben, Hunde 
mit fast vollstandig fehlendem Riickenmark dauernd am Leben erhalten werden. 
Aber weder Mensch noch Tier kann ohne Medulla oblongata leben. Nun wurden 
wohl gerade in den letzten Jahren gegen die Auffassung von der iiberragenden 
Bedeutung der Medulla oblongata unter dem Eindruck der Ergebnisse der 
experimentellen Zwischenhirnphysiologie Einwande erhoben, meiner Meinung 
nach aber nicht mit geniigender Berechtigung. Auch heute noch miissen wir 
die Medulla oblongata als den lebenswichtigsten Teil des Gehirns ansehen. Wir 
werden da besonders die Arbeiten der Schule CARL LUDWIGS zu wiirdigen haben. 

Die Arbeiten iiber die Frage der Riickenmarkszentren aus der ersten Halfte 
des 19. Jahrhunderts, auf die hier im Abschnitt II hingewiesen wurde, beziehen 
sich zum groBen Teil auf diese zentrale Stellung der Medulla oblongata. Handelte 
flS sich doch vielfach um die Entscheidung der Frage, ob das Riickenmark 
nur als ein Strang von Nervenfasern anzusehen sei und alle Zentren in der 
Medulla oblongata lagen, oder ob neben den Hauptzentren in der Medulla 
oblongata auch Riickenmarkszentren bestiinden. Diese Frage ist nun, wie wir 
gesehen haben, nicht nur fiir das somatische, sondern auch fUr das vegetative 
Nervensystem in dem Sinn entschieden, daB auch im Riickenmark segmentale 
Zentren vorhanden sind. 

Schon vor vielen Jahrzehnten wurden auch die vor der Medulla oblongata 
gelegenen Hirnteile bis hinauf zur Hirnrinde vielfach mit vegetativen Funk
tionen in Beziehung gebracht. Abgesehen von den oben erwahnten "Eindriicken" 
iiber vegetative Auswirkung der Affekte sind auch einzelne Erfahrungen bei 
nicht affektiv betonten psychischen Vorgangen bekannt geworden, die direkt 
auf die Hirnrinde als Quelle der Zustandsanderung vegetativ innervierter Organe 
hinwiesen. Diese Erfahrungen bezogen sich besonders auf die lrisinnervation. 

E. H. WEBER (3) hat schon 1823 berichtet, daB er die Pupille des einen auf einen und 
denselben Gegenstand gerichteten Auges, wahrend das andere geschlossen sei, durch bloBe 
Willkiir so erweitern und verengern kOnne, daB ihm der Gegenstand bald deutlich, bald 
undeutlich erscheine. JOHANNES MULLER (7) hob 1840 hervor, daB affektlose Vorstellungen 
die lebhaftesten organischen Wirkungen hervorrufen kOnnen. DOMRICH (11) berichtet 
1849 von Verengerung und Erweiterung der Pupille durch die Vorstellung eines nahen oder 
entfernten Gegenstandes. BUDGE (13) beobachtete einen Physiker, der seine Pupillen durch 
Vorstellung eines dunklen Raumes weit machen, durch Vorstellung eines sehr erleuchteten 
Ortes verengern konnte. ERNST BRUCKE (60) berichtet von einem Dr. S., der seine Pupillen 
willkiirlich bedeutend erweitern konnte. Dieser Herr sagte, daB er eine ziemliche An· 
strengung machen miisse, die sich auf eine Reihe von Muskeln erstreckte, damit die Pupillen 
sich erweitern. Dann teiIte HAAB (78) seine Beobachtungen iiber den Hirnrindenreflex der 
Pupille mit. 1m dunklen Raum steht seitlich eine Flamme; bei gleichbleibender Blickrichtung 
richtet man seine Aufmerksamkeit auf das FlammenbiId. Das fiihrt zu einer kraftigen 
Kontraktion der Pupille. HAAB nimmt an, daB der Vorgang, welcher die Pupillenverengerung 
hervorruft, namlich die Konzentration der Aufmerksamkeit auf das helle Objekt, das in 
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der Peripherie des Gesichtsfeldes liegt, in der Hirnrinde stattfindet. lch (91) habe gezeigt, 
daB in hysterischen Anfallen, auch in solchen, die ohne nachweisbare Krampfe der quer
gestreiften Muskulatur einhergehen, die Lichtreaktion der Pupille aufgehoben sein kann. 
Spater hat REDLICH (US) darauf hingewiesen, daB bei manchen Menschen schon durch 
intensive Muskelanstrengung die Pupillenreaktion wesentlich beeinfluBt wird; auch ich 
konnte mich von der Richtigkeit dieser Angabe iiberzeugen. 

Auch die experimentell physiologischen Erfahrungen uber vegetative Folgen 
von Eingriffen an hOheren Gehirnteilen reichen fast bis zur Mitte des 19. Jahr
hunderts zuruck. Oerebellum, OorJYUs quadrigeminum, Thalamus opticus, Oorpus 
striatum und auch der Oortex, seit der Entdeckung seiner elektrischen Erreg
barkeit durch FRITSCH und HITZIG (28) im Jahre 1870, gaben bei Reizungs- und 
Zerstorungsversuchen Veranlassung zu vegetativen Storungen. Die beobachteten 
Erscheinungen bezogen sich - wie wir in den folgenden Abschnitten im ein
zelnen auseinanderzusetzen haben werden - auf die lrisbewegungen, auf die 
Blutzirkulation, und hier besonders auf den Blutdruck, auf die Korpertem
peratur, auf die SchweiBsekretion und auf die inneren Organe. Aliein, waren 
hier schon die Angaben uber das tatsachlich Beobachtete recht widerspruchs
voll, so war die Deutung vollends unsicher. Auf die wichtige Frage, ob es sich 
um die Erregung von Zentren oder Bahnen handle, wiesen wohl viele Autoren 
hin, keiner aber unternahm einen ernsthafter Kritik gewachsenen Versuch, 
diese Frage wirklich zu entscheiden. So wurden ohne genugende Anhalts
pUnkte die Reizfolgen an einer bestimmten Stelle bald durch den hier gesetzten 
s~nsiblen Reiz erklart, bald durch ein Zentrum. Die Autoren meinten manch
mal zu sehen, daB es sich um eine Einwirkung auf den Sympathicus handle, 
manchmal schien das Gegenteil klar. Es fallt dabei besonders ins Gewicht, 
daB bekanntlich die verschiedensten Erregungen gerade auf das sympathische 
Gebiet ungemein leicht irradiieren. So konnte es nicht fehlen, daB hier in der 
Zentrumannahme immer wieder grobe Fehler gemacht wurden und die vege
tativen Zentren vor der Medulla oblongata bis in die neuere Zeit hOchst frag
wiirdig blieben. 

Hier haben, soviel ich sehen kann, erst die seit 1909 fortlaufend publizierten 
Versuche von KARPLUS und KREIDL (120, 125, 135) fiber die vegetativen Zentren 
im Zwischenhirn Wandlung gebracht. Sie bezogen sich in erster Linie auf den 
Halssympathicus, dann aber auch auf andere vegetative Innervationen, SchweiB
drusen, Zirkulation, Hohlorgane der Bauchhohle, Drusen mit innerer Sekretion 
usw. Diese Feststellungen wurden von allen spateren Untersuchern bestatigt 
und sie haben viele andere Forscher zu neuen wichtigen Untersuchungen angeregt. 
Was GOLTZ' Arbeiten fUr die Ruckenmarkzentren bedeuten, das haben wohl 
die Arbeiten von KARPLUS und KREIDL, fUr die vor der Medulla oblongata 
gelegenen vegetativen Regulationszentren geleistet. Viele Autoren heben uber
einstimmend hervor, daB erst durch diese Untersuchungen der sichere Beweis 
erbracht ist, daB in den hoheren Gehirnabschnitten, und zwar im Zwischenhirn, 
eine Aktionszentrale- um diese Bezeichnung H. H. MEYERS (235) zu gebrauchen -
fUr den Sympathicus gelegen ist. 

Es ruckte nun das Zwischenhirn in den Vordergrund des Interesses. Alsbald 
wurde es klar, daB yom Hypothalamus auch parasympathische Erregungen aus
gehen konnen, z. B. Blasenkontraktionen. Die Annahme, daB hier ein Regu
lationsmechanismus fUr das ganze vegetative System vorhanden sei, wurde immer 
allgemeiner. Die Erkenntnis der Beziehungen zur inneren Sekretion, besonders 
zur Hypophyse, setzte sich durch. Nach und nach wurde das Zwischenhirn 
nicht nur zu allen vegetativen Funktionen des Korpers in Beziehung gesetzt, 
sondern zu jeder korperlichen und geistigen Tatigkeit uberhaupt. GewiB wurde 
durch diese Arbeiten vieles zutage gefordert, was dauernd Wert behalten wird, 
aber durch die etwas einseitig diesem Hirnteil zugewendete Forschertatigkeit 
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kamen nicht nur andere Hirnteile wie die Medulla oblongata zu kurz, sondern 
vielleicht auch das endokrine System und die peripheren Organe. Gam neue 
Gesichtspunkte ergeben sich durch die nun nicht mehr von der Hand zu weisende 
Moglichkeit, daB auch das Zentralnervensystem selbst eine endokrine Tatigkeit 
entfaltet. Darauf gehen wir im Kapitel 6 naher ein. Uberblickt man die in 
den letzten Dezennien den Regulationszentren gewidmeten Untersuchungen, 
so findet man einerseits Studien, die auf die Frage der Zentren fUr die glatte 
Muskulatur und die Driisen mehr im einzelnen gerichtet waren, andererseits 
Arbeiten, die die Bedeutung dieser Zentren fiir eine Reihe komplizierter Vor
gange im Organismus nachzuweisen versuchen, fiir Vorgange, die sich keines
wegs ausscWieBlich im vegetativen System abspielen, bei denen aber del' 
Regulationstatigkeit der Zentren eine wichtige Rolle zukame. Das sind in 
erster Linie die Stoffwechselvorgange. Das Interesse des Arztes an den Er
gebnissen der Forschung wendet sich begreiflicherweise der Frage nach der 
Einwirkung zentraler Mechanismen auf die komplizierten, tatsachlich in unserem 
Organismus bestandig stattfindenden Vorgange in einem weit hOherem MaBe 
zu als der Frage nach der Einwirkung dieses oder jenes Gehirnzentrums auf 
das Spiel der Pupillen, die Tatigkeit der SchweiBdriisen und andere Einzel
heiten. Allein bei dem gegenwartigen Stande unserer Einsicht in die vegetativen 
Vorgange im Organismus sind eben gerade nur die Einzelheiten, die wir zum 
Zweck des Studiums kiinstlich aus dem Gesamtgeschehen herausgelOst betrachten, 
einer wissenschaftlichen Analyse in einem befriedigenden Grade zuganglich, nicht 
aber das in seinen vielfachen Zusammenhangen kaum iibersehbare komplizierte 
Geschehen in unserem Organismus. So miissen wir gerade in den Ergebnissen 
der mehr auf die Einzelheiten gerichteten Untersuchungen die Grundlage 
weiterer Forschung erblicken. Wir wollen hier nun die Regulationszentren nicht 
getrennt nach Gehirnregionen, sondern nach ihren Funktionen besprechen und 
das Hauptgewicht auf die leichter iibersehbaren Versuche legen. Daran schlieBen 
wir die Besprechung jener Experimente, die zum Verstandnis der komplizierten 
Vorgange des Stoffwechsels einschlieBlich Warmeregulierung und Wasserhaus
halt beigetragen haben und schlieBen dieses Kapitel mit einigen Bemerkungen 
iiber Trophik, Tonus und Schlaf. 

2. Cerebrale Beeinflussung des Halssympathicus. Regulierung der Irisbewegungen. 
Schmerzreflexe. 

Experimentelle Erfahrungen, die als Zeichen einer Beeinflussung des Hals
sympathicus yom Gehirn aus gewertet werden konnten, liegen schon weit 
zuriick. 

1855 fand BUDGE (13) bei Kaninchen, daB 5-6 Tage nach Durchschneidung des Hals
sympathicus unterhalb des Ganglion cervicale superius durch Reizung der Nervi carotici 
noch Pupillenerweiterung zu erzielen sei, daB diese Reizung aber wirkungslos bleibe, wenn 
vorher nicht der Halssympathicus durchschnitten, sondern das Ganglion cervicale superius 
selbst exstirpiert worden war. Daraus zog er den - wie wir heute wissen nicht berechtigten -
SchluB, daB das Ganglion cervicale superius seine Fasern nicht allein aus dem Zentrum an 
der Halsbrustmarkgrenze, sondern auch aus einem hoher liegenden Zentrum erhalte. Darum 
sprach er von einem Centrum Gilio-spinaleinjerius, das wir heute als das segmentale Zentrum 
des Halssympathicus kennen, und einem Centrum Gilio-spinale superius, dessen Sitz er in 
die Nahe des Hypoglossusursprungs verlegte. Schon im gleichen Jahre konnte nun M. SCHIFF 
(14) bessere Griinde fiir ein hOheres Sympathicuszentrum erbringen. Er fand bei Hunden 
und Kaninchen nach Hemisektion des Riickenmarks oberhalt des 4. Halssegments Pupillen
verengerung, GefaBerweiterung, Temperaturerhohung an den Kopfgebilden auf der Durch
schneidungsseite. Er dachte an ein hoheres, dem Centrum dlio-spinale iibergeordnetes 
Zentrum in der Medulla oblongata. 1869 hat KNOLL (26), angeregt durch Versuche von 
SALKOWSKI (23) iiber das BUDGESche Centrum cilio.spinale, Versuche iiber hOhere Sym
pathicuszentren unternommen. Er erhielt beim Kaninchen durch Reizung des vorderen 
Vierhugels mit schwachen Induktionsstromen Pupillenerweiterung an beiden Augen, vor-
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wiegend gleichseitig. Er meint, daB diese Wirkung auf einer Reizung von in den vorderen 
Vierhugeln verlaufenden pupillenerweiternden Fasern beruhe, die im Halssympathicus zum 
Auge ziehen. Er laBt es dahingestellt, ob der Sympathicus nicht noch von anderen Zentral· 
teilen her pupillenerweiternde Fasern beziehe. Ja der Umstand, daB Zerst6rung des vorderen 
Vierhugels keine .9.auernde und deutliche Verengerung hervorruft, macht ihm das sogar 
wahrscheinlich. (Uber eigene Erfahrungen bei Vierhiigelreizung berichte ich weiter unten.) 
SCHIFF und FOA (41) haben nachdrucklich darauf hingewiesen, daB nach ihren Erfahrungen 
an curarisierten Hunden und Katzen jede sensible Reizung Pupillendilatation hervorrufen 
konne. Diese Reaktion sei ungemein empfindlieh, trete auf, wenn auch kein Schmerz und 
keine vasomotorischen Folgen dureh die Reizung des sensiblen Nerven hervorgerufen werden. 
Es hat sich in der Folge erwiesen, daB die Nichtbeachtung des Umstandes, daB Pupillen. 
erweiterung so leicht jeder sensiblen Reizung tolgt, zu vielen Irrtumern gefiihrt hat. Hierher 
gehoren aueh die versehiedenen Angaben uber die Beeinflussung der Pupillen yom Cere· 
bellum aus, auf die wir darum nicht naher eingehen. BECHTEREW (117) hat bei Reizung der 
medialen Abschnitte des Thalamus Erweiterung der Pupille, Exophthalmus, Erweiterung 
der Lidspalte und Einwartssinken des dritten Augenlides, also jene Erscheinungen be· 
obachtet, welche man auch in Fallen von Reizung des Halssympathicus auftreten sieht. 
Er fand auch, daB man nach Durchschneidung des Thalamus die soeben erwahnten 
Wirkungen bei der Reizung des Ischiadicus wenigstens mit maBigen Stromstarken nicht 
mehr erzielt. Er hat aber gar keinen Versuch unternommen, festzustellen, ob er nicht durch· 
ziehende Bahnen gereizt und durchschnitten habe. Und doch ist es gerade diese allerdings 
schwierige Entscheidung, auf die es allein ankommt. TRENDELENBURG und BUlVIKE (123) 
fanden bei Katzen, Hunden und Affen nach halbseitiger Halsmarkdurchschneidung eine 
wochenlang anhaltende gleichseitige Pupillenverengerung. Sie meinen, daB von hoheren 
Hirnteilen dauernd Erregungen zu den gleichseitigen Ursprungsgebieten des Halssympathicus 
flieBen, die aber im wesentlichen nieht von der Hirnrinde herkommen. 

Ungemein zahlreich sind die Angaben tiber experimentelle Beeinflussung der 
Irisbewegung von der Hirnrinde aus. Wir konnen hier nur auf einige kurz 
hinweisen. 

HITZIG (36) sah nach Abtragung des Gehirns im Bereich des Hinterlappens bei Hunden 
Blindheit und paralytische Dilatation der Pupille auf dem gegenuberliegenden Auge, bei 
Reizung derselben Stelle starke und anhaltende Verengerung der Pupille. BOCHEFON
TAINE (43) fand in Begleitung von Muskelkontraktionen, Blasenentleerung und anderen 
Erscheinungen auchPupillenerweiterung von den verschiedensten Stellen der Hirnoberflache 
aus. Er meint aber, daB das nicht eine Erregbarkeit der grauen Rinde beweise, sondern 
fiihrt die Erscheinungen auf eine Reizung der unter der Rinde liegenden Fasern zuruek. 
FERRIER (55) hat ausgedehnte Untersuchungsreihen angestellt und hat von der Hirnrinde 
aus bei Affen, Hunden, Schakalen, Katzen, Kaninchen Wirkung auf die Pupille nachgewiesen. 
Von den verschiedensten Rindenstellen aus kam sowohl Pupillenerweiterung wie -verengerung 
zur Beobachtung, aber nie als isolierte Erscheinung, sondern kombiniert mit Augen
bewegungen und meist auch mit Bewegungen anderer Art. So sah er beim Schakal bei Rinden
reizung AufreiBen der Augen und Pupillenerweiterung, zugleich mit der Annahme einer 
Korperhaltung durch das Tier, welche an jene erinnerte, die der Jagdhund einnimmt, wenn 
er auf Anstand steht. FRANCOIS-FRANCK (68) hat bei Hunden und Katzen von bestimmten 
Rindenpartien durch elektrische Reizung Verengerung und Erweiterung der Pupille erhalten, 
hebt aber ausdriicklich hervor, daB durch diese Effekte keineswegs in der Rinde ein Iris
zentrum im eigentlichen Sinn des Wortes festgestellt sei. SCHAFER (74) hat beim Affen 
von der Sehsphare aus Augenbewegungen hervorgerufen, die manchmal von Lidbewegungen 
und Pupillenveranderungen begleitet waren. Gelegentlich sah er auch bei Reizung des Lobus 
quadratus oder dessen Umgebung eine ausgesprochene Pupillenverengerung, so wie wenn 
Licht direkt ins Auge geworfen wurde. Gewohnlich aber sah er bei Reizung verschiedener 
Rindenpartien Pupillenveranderungen nur in Begleitung von Augenbewegungen. MUNK (77) 
fand beim Hund so wie vorher SCHAFER beim Affen bei Reizung der Sehsphare assoziierte 
Augenbewegungen nachder Gegenseite, vielfach verbunden mit Bewegungen der oberen 
Augenlider und Erweiterung der Pupillen. BRAUNSTEIN (84) kam bei ausgedehnten Unter
suchungen zu dem Ergebnis, daB die Rinde der Hemispharen einen hemmenden EinfluB 
ausube, sowohl auf das Oculomotoriuszentrum als auch auf diejenigen Apparate, welche 
die Reflexubertragung von den sensiblen Nerven auf die Pupille besorgen. Dabei hebt er 
ausdrucklich hervor, daB die reflektorische Erweiterung der Pupille auf die Reizung sensibler 
~erven nicht durch den Nervus sympathicus erfolge, sondern einen depressiven Akt darstelle. 
bedingt durch Hemmung des Tonus des Oculomotoriuszentrums. Er kam also zu dem, wie 
wir sehen werden, ganz unrichtigen Ergebnis, daB der Tonus des Oculomotoriuszentrums 
allein fur die zentrale Pupillenregulierung maBgebend sei. BECHTEREW (93) fand bei elektri
scher Reizung des hinteren Hemispharenanteils beim Affen am vorderen Rand des Oceipital
lappens je ein Rindenzentrum fur Pupillenerweiterung und Verengerung und benachbart im 
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Scheitellappen zwei ebensolche Rindenzentren. Vom Stirnlappen hat BECHTEREW Pupillen
erweiterung gefunden, die er in Beziehung zum Halssympathicus brachte. Auch von der 
oberen Grenze des Temporallappens fand er Pupillenerweiterung. AIle diese Pupillen
veranderungen waren mit Augenbewegungen verbunden. LEWINSOHN (103) kommt nach 
ausgedehnten Versuchen an Affen, Katzen und Hunden zu dem SchluB, daB es bei Pupillen
erweiterung infolge corticaler Reizung zur Erschlaffung des Oculomotorius und zur Reizung 
des Sympathicus komme. SHIMA (121) fand bei Katzen, daB sich nach Exstirpation des 
Frontallappens durch Adrenalin an den Pupillen deutliche Mydriasis erzielen lasse, an der 
kontralateralen Seite in der Regel deutlicher. Er vermutete, daB im Frontallappen ein 
Hemmungszentrum sympathischer Natur vorliege. Von ZAK (128) wurden klinische Er
fahrungen mitgeteilt, in denen er eine Stiitze der Annahme SHIMAS sah. 

III 

II 0 1. 

Bezuglich der Abweichungen 
der verschiedenen tatsachlichen 
Ergebnisse der Autoren und der 
noch mehr voneinander abwei
chenden Deutungen sei auf das 
in der allgemeinen Einleitung R.o.l. 

dieses Kapitels Gesagte verwie-
sen. Wir wenden uns nun den 
Untersuchungen von KARPLUS 
und KREIDL zu, die, wie er
wahnt, in bezug auf die cerebrale 
Beeinflussung des Halssympa
thicus und die ganze Frage der 
zentralen Regulierung der Iris
bewegungen die definitive Ent
scheidung brachten. 

Der Grundversuch, von dem 
wir ausgingen, war die faradische 
Reizung der Zwischenhirnbasis 
(120); ihre Folge waren Reiz
erscheinungen von seiten des 
Augensympathicus, vasomoto
rische Wirkungen, allgemeine 
Blutdrucksteigerung, Kontrak-

Abb. 9. Katzengehirn im Schadel. Skizze zur Demon
stration des Operationsfeldes. Tier in Riickenlage. 

Ol. Process_ clinoid. P Pons. R.o.l. Radix olfactor. lateral. 
S Reizstelle an der Zwischenhirnbasis. II Tractus opticus. 

III Nervus oculomotorins. fNach KARPLUS nnd 
KREIDL (120).) 

tion der Harnblase, Sekretion der SchweiB-, Tranen-, Speichel- und Schleim
drusen. Die Versuche wurden an Katzen, Hunden und Affen durchgefuhrt . 
Bei der Anwendung elektrischer Reize wurde getrachtet, aIle Kautelen zur 
Vermeidung von Irrtiimern anzuwenden. So zeigte sich, daB bei Anwendung 
von Stromstarken, die bei Einsetzen der Elektroden hinter dem Tractus opticus 
an der Zwischenhirnbasls (s. Abb. 9) hinreichten, maxim ale Erregung im Be
reich des Halssympathicus herbeizufuhren, die Reizung der Dura mater, der 
Hemispharen, des Pes pedunculi, des Infidibulum vollkommen ohne Effekt blieb. 
Die direkte Reizung des Trigeminusstammes mit derselben Strom starke rief 
neben SchmerzauBerungen nur eine geringe Pupillenerweiterung hervor. Durch 
geeignete Kombination von Ausschaltungs- und Reizversuchen konnte gezeigt 
werden, daB die oft nachweis bare Sympathicuserregung bei Rindenreizung von 
der Frontalrinde zum Halssympathicus durch den Hypothalamus verlauft, daB 
aber andererseits der Hypothalamus in seiner Wirkung auf die vegetativen Organe 
ganz unabhangig ist von dem gesamten Cortex (125). Wir uberzeugten uns durch 
geeignete Versuchsanordnung, daB die Erregung von der Zwischenhirnbasis direkt 
ins Mittelhirn und dann weiter spinalwarts geleitet wird. Wenn nun diese von 
der Zwischenhirnbasis spinalwarts ziehenden Impulse nicht von der Hirnrinde 
kommen, wenn der Reizeffekt viele Wochen nach Exstirpation der Hirnrinde er
halten ist, so ist damit ohne weiteres der Nachweis der Existenz eines subcorticalen 
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Sympaihicuszentrums erbracht. Subcortical heiBt unter dem Cortex gelegen. Es 
hat sich herausgestellt, daB als solches subcorticales Zentrum hier nicht die 
Stammganglien des GroBhirns, sondern das Zwischenhirn in Betracht kommt. 
Bei Hunden und Katzen gelingt die Sympathicuserregung mit vo11iger Sicher
heit von der Zwischenhirnbasis aus bei vollkommen unversehrtem Gehirn; doch 
lehrte die Erfahrung, daB man mit den allerschwachsten Reizen dann auskam, 
wenn die Elektroden nicht einfach an die Hirnbasis angelegt, sondern 1-2 mm 
tief in die Hirnsubstanz eingesenkt wurden. Beirn Affen (Macacus) ist diese 
Einsenkung notwendig und eine wirksame Reizung mit schwachen Stromen 
gelingt von der ganzlich unversehrten Gehirnbasis iiberhaupt nicht. Wir er
klarten uns das mit der machtigeren Entwicklung des ventral von der wirksamen 
Region gelegenen Pes pedunculi beim Affen im Vergleich zu Hund und Katze. 
Diese Vermutung fand durch Querschnittreizungen ihre Bestatigung. Diese 
Reizungen fiihrten bei Carnivoren und Affen zu demselben Ergebnisse. Wahrend 
auf dem Querschnitt die Reizung des Thalamus und des Pes pedunculi in den 
angewandten Stromstarken ganz ohne Effekt war, zeigte sich die wirksame 
Stelle als eine graue Gehirnpartie mediodorsal yom HirnschenkelfuB. Wir 
konnten die Reizstelle markieren und durch nachtragliche mikroskopische 
Gehirnuntersuchung identifizieren. Die intra vitam wahrend des Versuches her
gestellte Querschnittsflache war nach der Gehirnfixierung nicht immer ganz 
eben, wodurch das Studium und die Beurteilung der Serien etwas erschwert 
wurde. Immerhin lieB sich eine 1)bereinstimmung aller Falle darin feststellen, 
daB die Reizstelle auf dem Frontalschnitt irn Hypothalamus liegt, der dorso
medialen Ecke des HirnschenkelfuBes benachbart. Der HirnschenkelfuB beginnt 
hier in die innere Kapsel iiberzugehen. Diese Region ist von Fasern der Linsen
kernschlinge durchzogen und es ragt in sie der mediale Anteil der frontalsten 
Partie des Corpus subthalamicum hinein. Wir haben spater noch eine Reihe 
von Mitteilungen iiber die vegetativen Zwischenhirnzentren veroffentlicht, ohne 
auf die anatomischen Verhaltnisse zuriickzukommen. In der Zusammenfassung 
der Arbeit aber, in der wir die anatomischen Untersuchungen veroffentlicht 
haben, heiBt es ausdriicklich: "Das eine scheint uns wohl schon jetzt einwand
frei nachgewiesen, daB im Zwischenhirn ein zentraler Mechanismus tilr den Hals
sympathicus gelegen ist (iiber die Stammganglien des Gehirnes s.oben). Wir 
wollen aber nicht behaupten, dafJ das Oorpus subthalamicum dieses Zentrum sei 
oder dafJ etwa die Linsenkernschlinge bei der Reflexilbertragung unentbehrlich sei. 
Die Gegend des Hypothalamus, in der diese Gebilde gelegen sind, gehOrt offen
bar zu dem zentralen Mechanismus; allein zu einer sicheren genauen Feststellung 
aller hier in Betracht kommenden anatomischen Grundlagen wird es noch so mancher 
Arbeit bedilrfen." Obwohl wir dachten, uns damithinlanglich deutlich ausgedriickt 
zu haben, ist doch bei einem Teil der Autoren das MiBverstandnis entstanden, 
wir hatten gemeint, nachgewiesen zu haben, das Corpus subthalamicum ware 
das Regulationszentrum fiir den Halssympathicus und nicht nur fiir diesen, 
sondern auch fUr die Vasomotoren, die Blase usw. Das ware natiirlich eine ganz 
unhaltbare Meinung. So haben auch die aufmerksamen Leser unserer Arbeiten 
irnmer hervorgehoben, daB wir nur von der Gegend des Corpus subthalamicum 
gesprochen haben, und zwar von der Hypothalamusgegend, in welche das fronto
Jlleruale Ende des Corpus suhthalamicum hineinreicht. 

In unseren Versuchsreihen wurde zunachst besonders auf die Wirkung der 
vegetativen Hypothalamuszentren gerade auf den Halssympathicus geachtet und 
hier wieder in erster Linie auf die an den Augen zu beobachtenden Wirkungen. 
Diese Wirkung war stets eine beiderseitige. Bei moglichst schwachen Stromen 
zeigte sich, bei Mfen deutlicher als bei Hunden und Katzen, eine iiberwiegende 
Wirkung auf den kontralateralen Halssympathicus. Die Aktionsstrome, die irn 
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Halssympathicus bei der Reizung der vegetativen Hypothalamuszentren auf. 
treten, konnten von uns gemeinsam mit EINTHOVEN und HOOGERWERF (260) 
genauer studiert werden. Das neue EINTHOvENsche Modell des Saitengalvano
meters, bei welchem die Saite sich in einem Vakuum befindet, ermoglichte es 
namlich, die Form der Tonusstrome und der Aktionsstrome des Halssympathicus 
genau zu registrieren. 

Es geht bei der Hypothalamusreizung mit der Erregung des Augensym
pathicus eine Hemmung im Sphincteraste des Oculomotorius einher (135). Durch 
mannigfach kombinierte Versuche mit Durchschneidung des Halssympathicus 
und intrakranieller Durchschneidung des Oculomotorius gelang es, die Wirkung 
der beiden Nerven auf das Auge voneinander zu isolieren und so ein Bild von 
der wechselnden Bedeutung des erregenden und des hemmenden N erven fUr 
die Erweiterung der Pupille zu gewinnen. Wir sahen, wie der EinfluB des einen 
und des anderen Nerven auf die Iris nicht nur bei verschiedenen Tieren, sondern 
auch bei dem einzelnen Tier wechselt, je nach dem augenblicklichen Tonus der 
beiden Nerven, eine Feststellung, die in guter Ubereinstimmung steht mit 
vielfachen Erfahrungen der modernen experimentellen Pharmakologie. Die 
Unrichtigkeit der alten Auffassung, daB der Oculomotorius allein die zentrale 
Regulierung der Irisbewegungen besorgt, konnte in uberzeugender Weise nach
gewiesen werden. So gelang es nach intrakranieller Durchschneidung des Ocu
lomotorius und wahrend andauernder Tetanisierung des peripheren Oculomo
toriusstumpfes durch Schmerzreize deutlich Pupillenerweiterung hervorzurufen. 
Ebenso gelang bei durchschnittenem Oculomotorius Hervorrufung von Pupillen
erweiterung durch Rindenreizung und durch Hypothalamusreizung sowohl bei 
der Katze wie beim Affen (285). Es kann also mit voller Sicherheit ausgesprochen 
werden, daB es sich bei der Regulierung der I risbewegungen vom Hypothalamus 
aus um eine sympathisch-parasympathische Regulierung handelt. 

Durch entsprechende Ausschaltungs- und Reizungsversuche konnte auch die 
Bedeutung der Hypothalamuszentren alsReflexzentren nachgewiesen werden (125). 
Hier findet im wesentlichen die Umschaltung von Schmerzreizen auf zentri
fugale Impulse statt. In diesem Sinn als ein Teil des Schmerzubertragungs
mechanismus konnten diese vegetativen Zentren auch als Schmerzzentren an
gesprochen werden. 

Schon in ihrer ersten Mitteilung haben KARPLUS und KREIDL auf das gelegentliche 
Schreien der Tiere bei Hypothalamusreizung hingewiesen. Die merkwiirdige Schmerz
empfindlichkeit des Hypothalamus gegeniiber direkter Reizung, die ja durchaus nicht eine 
notwendige Folge seiner Funktion als Reflexzentrum fiir peripheren Schmerzreiz ist, ist 
ihnen spater immer wieder aufgefallen und sie haben sie auch beim Affen bestatigt gefunden 
(285). Es diirfen aber die anderen vegetativen Wirkungen der Hypothalamusreizung 
keineswegs etwa nur als Folge von Schmerzerregung aufgefaBt werden, da man diese Wirkung 
auch in Fallen beobachtet, in denen eine Schmerzreaktion ausgeschlossen werden kann. 
Wir denken nicht nur an die FaIle tiefer Narkose, auch bei leichter Narkose haben wir ohne 
jede Schmerzreaktion die volle Wirkung auf den Halssympathicus eintreten gesehen. Be
weisend sind hier die Reizversuche am verstiimmelten Gehirn. Nach Abtragung des GroB
hirns und des ganzen Streifenhiigels ist die Wirkung auf den Halssympathicus unverandert 
und eine Umschneidung der Reizstelle, die nur ein etwa haselnuBgroBes Stiick des Zwischen
hirns mit dem Hirnschenkel im Zusammenhange lieB, hob die Wirksamkeit der Reizung 
nicht auf. Durchtrennte man aber, ohne eine andere Verletzung zu setzen, den Hirnschenkel 
der Reizungsseite, so war der unmittelbar vorher volle Effekt der Reizung nunmehr voll
kommen aufgehoben. Die Einzelheiten der beobachteten Phanomene lassen es ja von 
vornherein ausschlieBen, daB es sich hier urn eine bloBe Schmerzwirkung handelt. Wir 
verweisen auf den Vergleich der Wirkung der Hypothalamusreizung mit der Wirkung der 
Trigeminusreizung, sowie auf den Umstand, daB bei moglichst schwachen Stromen auch 
yom Querschnitt aus die Reizwirkung auf die Gegenseite deutlich iiberwiegt. 

Ich (340) bin auf die auffallende Schmerzemp/indlichkeit des H ypothalamU8 in einer eigenen 
kleinen Untersuchung spater noch einmal zuriickgekommen. Unsere Angaben iiber die 
Empfindlichkeit des Hypothalamus hatten inzwischen mehrfache Bestatigung erfahren. 
ASCHNER (142) hat den Hypothalamus bei mechanischen, chemischen, thermischen und 
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elektrischen Reizen hochgradig empfindlich gefunden. KRAUSE (186, 318) hat hervorgehoben, 
daB beim Menschen das Hantieren an der Hirnmasse unempfindlich sei, daB aber der Boden 
des 3. Ventrikels eine ganz besondere Ausnahme bilde. Dieser besitze eine hohe Schmerz
empfindlichkeit, die sich nur mit derdes Trigeminus vergleichen lasse. Ob es sich beim Schreien 
der Tiere bei Eingriffen am Hypothalamus um ein "Schmerzerleben" [FOERSTER (262)] 
handelt oder vielleicht auch bei unversehrtem Gehirn nur um eine pseudoaffektive Reaktion 
[WOODWORTH und SHERRINGTON (1l2), PICK (294)], konnte nicht mit voller Sicherheit 
entschieden werden. Hingegen gestattete eine kleine Rundfrage bei Klinikern wohl deut
Hch zwei Schliisse: 1. Die Reizung der Hypothalamusgegend ruft beim Menschen ein wirk
liches Schmerzgefiihl hervor; 2. dieses Schmerzgefiihl hat, soweit das nach den bisherigen 
Erfahrungen beurteilt werdenkann, anscheinend nicht den Charakter des Thalamusschmerzes. 
Wenn nun also der Hypothalamusschmerz nicht den Charakter des Thalamusschmerzes hat, 
wenn er nicht ein fortgeleiteter Thalamusschmerz ist, dann ist er erst recht ratselhaft. 
Ich glaube nicht, daB die Empfindlichkeit durch eine Mitreizung der Dura oder des Plexus 
choreideus vorgetauscht sein konnte. Auch die anatomischen Untersuchungen [EDINGER (132) 
GREYING (354), WALLENBERG (364)] gestatten bisher keine sichere Entscheidung. 

Die regulierende Wirkung des Zwischenhirns fiir die Irisbewegung bzw. die Beeinflussung 
des Halssympathicus yom Zwischenhirn aus, wurde von spateren Autoren immer wieder 
bestatigt. So gelang es SCHROTTENBACH (160), beim Kaninchen von der Konvexitat her 
und von der Basis her isolierte Zerstorungen in der Regio subthalamica ohne groBe Neben
verletzungen zu setzen. Die Reizerscheinungen am homolateralen Halssympathicus, die 
beim Kaninchen yom Frontalpol aus zu erzielen sind, fielen nach Zerstorung der Regio 
subthalamica aus. Ais Dauerfolge dieser Zerstorung blieb eine sympathische Lahmung 
am homolateralen Auge zuriick (Pupillen- und Lidspaltenverengerung, Enophthalmus). 
Die durch F. H. LEWY (289) beigebrachte "Bestatigung und Prazisierung" unserer 
Erfahrungen iiber die zentrale Regulierung der Irisbewegungen war durch Stromschleifen, 
die den Nervus oculomotorius trafen, getriibt. Auch SPIEGEL (295) hat die Deutungen 
von LEWY seither zuriickgewiesen. Die dann erschienene ausfiihrliche Mitteilung von 
LEWYS Versuchen durch SHINOSAKI (323) ist nicht geeignet, ihre Beurteilung zu andern. 
WANG und RICHTER (302) priiften unsere Reizergebnisse nach und kamen zu einer vollen 
Bestatigung in bezug auf Pupillen, Nickhaut, Tranendriisen und allgemeinen Blutdruck. 
Sie bringen auch ein Querschnittsbild von der Katze mit der Bezeichnung der Reizstelle, 
ganz entsprechend der von uns angegebenen. Sie sehen nicht das Corpus subthalamicum 
als das beherrschende vegetative Zentrum an, sondern einen der Kerne des Tuber cinereum. 
Auch diese Autoren iibersehen, daB wir das Hineinreichen des frontomedialen Endes des 
Corpus subthalamicum wohl zur Charakterisierung der Reizregion erwahnt haben, aber 
ausdriicklich abgelehnt haben zu behaupten, daB das Corpus subthalamicum das Zentrum 
fiir die vegetativen Funktionen seL DaJl es auch mit der Beziehung dieser Funktionen auf 
irgendeine andere bestimmte Zellgruppe vorlaufig wenigstens noch seine guten Wege hat, 
darauf kommen wir, urn Wiederholungen zu vermeiden, in den zusammenfassenden Be
merkungen zuriick. RANSON und MAGOUN (376) fanden bei elektrischer Reizung des Hypo
thalamus Wirkung auf Atmung und Pupille mehr yom lateralen als yom medialen Areal; 
sie sahen aber keine Pupillenwirkung, die der des Halssympathicus gleichzustellen ware, 
kein LidaufreiBen, kein Zuriickziehen der Nickhaut. INGRAM, RANSON und HANNETT (357) 
hatten schon 2 Jahre vorher iiber Pupillenerweiterung von vielen Punkten des Diencephalon 
aus berichtet; auch hier fehlte die volle Wirkung und es muJl an das erinnert werden, was 
iiber Reizung afferenter Fasern, iiber Irradiation und Sttomschleifen bereits gesagt wurde. 

In den Arbeiten von KARPLUS und KREIDL ist im Zusammenhang mit dem 
Zwischenhirn auch von der Hirnrinde die Rede. Sie haben, wie erwahnt, 
nachgewiesen, daB der Hypothalamus in den Weg vom Frontalhirn zum Hals
sympathicus eingeschaltet ist (125) und dieser bei der Katze erhobene Befund 
wurde von SCHROTTENBACH (160) beim Kaninchen bestatigt. 

HERZFELD und seine Mitarbeiter (312) meinten zunachst, dall Grollhirn und Kleinhirn 
keine pupillenerweiternden sympathischen Fasern enthalten und der Beginn des pupillen
erweiternden Sympathicus in den unteren Teil des Zwischenhirns zu verlegen sei. Dann 
aber fanden sie doch wieder, dall durch Stichverletzung im vorderen Balkenanteil ein Ab
sinken der Reizschwelle des Augensympathicus bewirkt wiirde. Elektrische Reizung dieses 
Balkenanteils rufe Erweiterung beider Pupillen, Lidspaltenerweiterung, Nickhautzuriick
ziehen hervor. Diese Wirkung werde durch Sympathicusdurchschneidung aufgehoben, 
bleibe nach Oculomotoriusdurchschneidung erhalten. KARPLUS und KREIDL (135) hatten sich 
beziiglich der Rinde zusammenfassend dahin ausgesprochen: "so schlieJlen wir uns auch 
der Meinung jener Autoren an, die von einem eigentlichen Sympathicuszentrum in der Him
rinde nichts wissen wollen. Richtig ist nur, daB es bei sehr vie len Tieren von gewissen 
Partien der Hirnrinde bei schwachen Stromen leichter gelingt, eine Erregung des Hals-
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syropathicus auszulosen als von anderen Partien." Ganz in diesem Sinne hat sich 1924 
auch BEHR (222) ausgesprochen. Die Erwagungen tiber die Beziehungen der Rinde zu den 
subcorticalen Zentren wtirden in den verschiedenen Kapiteln dieses Abschnittes in gleicher 
Weise wiederkehren. Daruro verschiebe ich ihre Erorterung auf die zusaroroenfassenden 
Beroerkungen. 

Fiir die Annahme, daB im Corpus striatum ein dem Zwischenhirn iiber
geordnetes Pupillenregulationszentrum vorhanden sei, liegen keinerlei brauch
bare experimentelle Erfahrungen vor. Erst kiirzlich fanden SPIEGEL und 
TAKANO (325) bei der Katze eine Wirkung auf die Pupillen bei Streifen
hiigelreizung nur dann, wenn die kortikofugalen Faserungen aus Stirnhirn und 
motorischer Region nicht degeneriert waren. 

Beziiglich der Vierhugel hatten KARPLUS 
und KREIDL (148) in ihrer Untersuchung iiber P it 

die Bahn des Pupillarreflexes angegeben, daB 

2 

sie bei elektrischer Reizung eines vorderen 
Vierhiigelarmes beiderseitige Pupillenveren
gerung, bei elektrischer Reizung des vorderen 
Vierhiigels selbst Erweiterung beider Pupillen 
sahen (s. Abb. 10). Es waren damals mehrfach C .(J .?/t. 

irrtiimliche Auffassungen iiber den Verlauf der Qa 

Pupillenfasern seitens hervorragender Autoren 
geauBert worden, welche von KARPLUS und 
KREIDL widerlegt werden konnten. Sie fassen 
zusammen: "Daraus ergibt sich uns der zwin
gende SchluB, daB samtliche Pupillarfasern 
vom Tractus opticus iiber den vorderen Vier
hiigelarm zum Vierhiigel ziehen. In Uberein
stimmung damit steht, daB in allen jenen 
Fallen, in denen beiderseits diese Fasern voll
kommen oder fast vollkommen durchtrennt 
waren, die Lichtreaktion der Pupillen aufge
hoben oder auf das schwerste geschadigt war." 
Es gelang uns iibrigens, sowohl eine Katze als 
auch einen Affen monatelang am Leben zu 
erhalten, die nach Durchtrennung beider vor
deren Vierhiigelarme dauernd das Symptom 

Abb. 10. HirrL~tamm der Katze von 
oben. C.g.m. Corpus geniculatum 
mediale. Pu Pulvinal. Qa Corpus qua· 
digenium anterius. Qp Corpus qua
digenium posterius. Die Linien 1, 2 und 
4 weisen auf drei wahrend des Vel
suchs durch Borsten markierte Stellen 
hin, deren Reizung Pupil1enverenge
rung bewirkt, Linie 3 auf einen Reiz· 

punkt fUr Pupil1enerweiterung. 
[Nach KARPLUS und KREIDL (148).J 

der isolierten Lichtstarre der Pupillen boten, wahrend die Konvergenzreaktion, 
die Schmerzreaktion, sowie das Pupillenspiel bei Lidbewegungen ganz intakt 
waren. Wir hatten uns auch davon iiberzeugt, daB durch mechanische Reizung 
des zentralen Endes der durchschnittenen Pupillenfasern auf dem vorderen 
Vierhiigelarm Pupillenverengerung hervorgerufen wird. 

In spateren bisher nicht veroffentlichten Versuchen ergab sich mir, daB auch 
mechanische Reizung des vorderen Vierhiigels (Betupfen mit einem Wattebausch) 
zur Pupillenerweiterung fiihren kann. Dann iiberzeugte ich mich, daB Abkappen 
beider vorderen und hinteren Vierhiigel bis zur Hohe des Aquaeductus Sylvii 
die Wirkung der Zwischenhirnreizung auf den Halssympathicus nicht aufhebt. 
Ich stellte andererseits fest, daB wohl die Durchschneidung des ganzen Pe
dunculus diese Wirkung jedesmal mit Sicherheit aufhebt, nicht aber die Durch
schneidung des Pes pedunculi allein. Fiigte man aber in einem FaIle, wo die 
Pes-Durchschneidung den Weg vom Zwischenhirn zum Halssympathicus frei
gelassen hatte, nun noch die Durchschneidung der Haube hinzu, so horte 
danach die Wirkung der Zwischenhirnreizung auf. Man ersieht daraus, daB fUr 
den Weg vom Zwischenhirn zum Halssympathicus weder die Vierhiigel noch 
der Pes pedunculi notwendig sind. KNOLL (26) hatte mit der oben zitierten 
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Vermutung, daB dem Halssympathicus auch andere Impulse zugefuhrt wurden als 
solche vom Vierhugel, vollkommen recht. Meiner Meinung nach liegt die Sache 
so: bei der Pupillenverengerung yom Vierhugelarm aus findet eine Erregung 
des zentripetalen Schenkels der Pupillarreflexbahn statt. Bei der Pupillen. 
erweiterung durch Vierhugelreizung aber handelt es sich urn einen Spezialfall 
der oben angegebenen alten Erfahrung, daB jeder sensible Reiz so leicht zu 
Pupillenerweiterung fUhrt. Obwohl man also beim Vierhugel von zwei nahe 
benachbarten Punkten aus Pupillenverengerung und .erweiterung erzielen kann, 
ist der vordere Vierhugel keine8weg8 al8 einRegulation8zentrum fur die I ri8bewegungen 
anzu8ehen. 

3. Die zentrale Regulierung des Blutkreislaufs. 
Viele Autoren haben gezeigt, daB von verschiedenen Hirnregionen bis hinauf 

zur Rinde ein EinfluB auf die Zirkulation moglich ist. Den Nachweis eines all· 
gemeinen Vasomotorenzentrums in der Medulla oblongata haben CARL LUDWIG 
und seine Schuler erbracht. Ihre Arbeiten wollen wir in den folgenden Aus· 
fUhrungen in den Mittelpunkt stellen. 

v. BEZOLD (19) hatte 1863 gezeigt, daB bei einem curarisierten Tier, bei dem man das 
Gehirn vom Ruckenmark trennt, der Blutdruck sinkt und zugleich die Zahl und der Umfang 
der Herzschlage abnimmt. Reizte er aber jetzt das obere Ende des Ruckenmarks, so stieg 
der Blutdruck wieder, das Herz schlug haufiger und kraftiger. Er bezogdas auf eine zentrale 
Einwirkung auf das Herz. Durch sehr eingehende Studien konnten LUDWIG und TmRY (21) 
1864 zwar die Beobachtungen BEZOLDS bestatigen, aber auch mit aller Sicherheit nacho 
weisen, daB die Ruckenmarksreizung nicht durch ihre Wirkung auf das Herz die Zirkulation 
beeinfluBt, sondern in erster Linie durch ihre Wirkung auf die Muskelfasern der Arterien. 
DITTMAR (29), auch ein Schuler CARL LUDWIGS, fand dann durch Versuche am Kaninchen, 
daB die Reizung des Ruckenmarks wohl auf reflektorischem Wege zur Blutdrucksteigerung 
ftihren kan~, daB aber BEZOLDS Annahme unrichtig war, es sei das Sensorium commune 
der Ort der Ubertragung. DITTMAR sah auch nach Abtragung der GroBhi1:!1hemisphiiren beim 
Kaninchen reflektorische Druckerhohung und verlegte den Ort der Ubertragung in die 
Medulla oblongata. Auch HEIDENHAIN (30) hat im Gegensatz zu CYON und BEZOLD gefun. 
den, daB nach Abtragung des Gehirns, knapp oberhalb der Medulla oblongata am caudalen 
Ende der Brucke, auf sensible Reize noch Blutdrucksteigerung auftritt. 

Die entscheidenden Untersuchungen wurden von OWSJANNIKOW (31) im 
Laboratorium CARL LUDWIGs durchgefUhrt. Fur ihn galt es als eine sic here 
Tatsache, daB die Nerven der GefaBmuskeln von keinem Ort im Ruckenmark 
aus in Erregung gebracht werden konnen, daB nach Durchschneidung des 
Ruckenmarks die hinter dem Schnitt entspringenden GefaBnerven ihren Tonus 
fUr immer einbuBen und ferner, daB sie auch durch Reizung jener sensiblen N erven 
reflektorisch nicht zu erregen sind, welche ihre Wurzeln aus dem Ruckenmark
stumpf hinter dem Schnitt empfangen. Die Orte, an welchen im Verlauf des 
normalen Lebens die GefiWnerven tonisch und reflektorisch erregt werden, 
mussen demnach jenseits des Ruckenmarks, also im Gehirn gesucht werden. 
(Die Versuche uber Ruckenmarkszentren fUr die GefiWe am Frosch waren von 
GOLTZ 1863, die am Siiugetier aber erst 1874 veroffentlicht worden. Ows
JANNIKOW veroffentlichte seine Versuche 1872.) Er arbeitete an curarisierten 
Kaninchen. Die Vagi waren durchschnitten. Er legte Querschnitte durch das 
Gehirn von vorne nach hinten an. Diese Schnitte riefen bis an die hintere Grenze 
der Vierhugel keine Liihmung der GefiiBnerven hervor. Die Verletzung der 
vorderen Vierhugel selbst fUhrte zu einer vorubergehenden Drucksteigerung. 
Durchtrennte er aber das Gehitn quer unterhalb der Vierhugel, so kam es zu 
einem betriichtlichen und dauernden Sinken des Blutdruckes; aber die reflek· 
torische Erregbarkeit war noch nicht aufgehoben. Noch trat auf Reizung des 
Nervus depressor Sinken, auf Reizung des N. ischiadicus Steigen des Blutdrucks 
ein. (Er meint, wenn sich hiitte zeigen lassen, daB die Reizung der sensiblen 
Nerven nun noch ebenso stark wirke wie fruher, so wiire das ein Beweis gewesen, 



Die zentrale Regulierung des Blutkreislaufs. 427 

daB das oberste Stiick des Zentrums unabhangig von reflektorischer Wirkung 
seinen EinfluB auf den Tonus ausiibe. Es war damals das Bestehen eines auto
matisch wirksamen Zentrums fiir die GefaBnerven nicht allgemein anerkannt.) 
Bei weiter spinal gefiihrten Schnitten nun sank der Blutdruck weiter; jetzt 
waren auch die Blutdruckanderungen, die Senkung durch Reizung des Depressor, 
die Steigerung durch Ischiadicusreizung nicht mehr so groB wie friiher. Bei den 
nachsten Schnitten sank der Blutdruck noch mehr und die Nervenreizung blieb 
jetzt ohne Erfolg auf ihn. OWSJANNIKOW schloB, daB die Orte, welchen die GefiifJ
nerven des Kaninchens ihre tonische Erregung verdanken, in einem Raum gelegen 
sind, dessen obere Grenze bei mittelgroBen Kaninchen 1-2 mm unterhalb der 
Vierhiigel und dessen untere Grenze 4-5 mm oberhalb des Calamus scriptorius 
gelegen ist. In der Richtung von oben nach unten nahmen also die erregenden 
Orte einen Raum von etwa 4 mm ein. Diese Orte beriihrten nicht unmittelbar 
die Mittellinie, sondern lagen seitwarts. Er hat dann seine Resultate auch bei 
Katzen bestatigen konnen. Das GefaBnervenzentrum nimmt hier einen ebenso 
kleinen Raum ein wie bei Kaninchen. Das Cerebellum ist ohne EinfluB auf den 
Blutdruck. Besonders deutlich zeigte sich bei Katzen, daB mit der Druckerhohung 
jeweils auch eine bedeutende Pulsbeschleuriigung verbunden war. - Schon vor 
dieser Arbeit hatte OWSJANNIKOW gemeinsam mit TSCHIRIEW (32) bei Hunden 
nach Reizung sensibler Nerven Blutdrucksteigerung und Speichelsekretion be
schrieben. 

DITTMAR (33) hat dann mit einer verbesserten Methode genauere Angaben 
iiber die Lage des GefiifJzentrums in der Medulla oblongata machen konnen. Er 
hat seine Kaninchen nicht wie OWSJANNIKOW im Dunkeln operiert, sondern 
die Medulla oblongata freigelegt. Er hat nicht wie OWSJANNIKOW aus freier 
Hand operiert, sondern verwendete ein mit einem langen Schlitz versehenes 
Metallprisma; durch diesen Schlitz wurde ein genau hineinpassendes Messerchen 
gefiihrt und so die Medulla an einer bestimmten Stelle geradlinig durchschnitten. 
Durch eine feine Schraube konnte das Prisma parallel mit sich selbst nach 
oben und unten verschoben werden. Er fand beim Kaninchen die untere 
Grenze des Vasomotorenzentrums 3 mm iiber der Spitze des Calamus scrip
torius, die obere Grenze in der Gegend der Fovea anterior ungefahr am oberen 
Rand des Corpus trapezoides. Es liegt im Seitenstrangrest der Medulla ob
longata. - In einer darauffolgenden Arbeit hat nun OWSJANNIKOW (40) 
seinerseits die Methode weiter verbessert und mit einem Rahmchen mit 10 Schnit
ten gearbeitet. 

Das Vorhandensein eines allgemeinen Vasomotorenzentrums in der Medulla 
oblongata fand vielfache Bestatigung und wird nun von den meisten Physiologen 
als gesichert angenommen. Immerhin wurden auch Einwande und zweifelnde 
Stimmen laut, insbesondere von L. R. MULLER (159). 

ASCHER und LUSCHER (92) haben mit der Methode unblutiger Ausschaltung 
eine Bestatigung erbracht. Sie fanden nach Ausschaltung von GroBhirn und 
Mittelhirn den Blutdruck entweder normal oder etwas iibernormal, infolge des 
nun erhOhten Tonus des GefaBzentrums in der Medulla oblongata, namentlich 
nach Vagusdurchschneidung. TRENDELENBURG (127) hat mit seiner Methode 
der reizlosen voriibergehenden Ausschaltung am Zentralnervensystem die Frage 
der bulbaren Lage der Atmungs- und GefaBzentren zu IOsen versucht. Er hat 
das obere Halsmark durch Ringkiihlung ausgeschaltet, indem er sich eines sehr 
diinnen aus Darm gefertigten Schlauches bediente, welcher um die Peripherie 
des Markes herumgeschlungen wurde. Zugleich mit der Kiihlung sank auch 
der Blutdruck, unabhangig von den Anderungen der mechanischen Bedingungen 
im kleinen Kreislauf, betrachtlich ab, um bei Erwarmung unabhangig von der 
Atmung wieder anzusteigen. Hieraus schloB TRENDELENBURG, daB in der Tat 
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das fiihrende Atemzentrum und die den GefaBtonus beherrschenden Apparate 
in der Medulla oblongata gelegen seien und daB die einwandfrei isolierten spinalen 
Zentren keine rhythmischen Atembewegungen unterhalten. Genau genommen 
geht aus diesen Versuchen freilich nur hervor, daB im Gehirn Zentren vorhanden 
sind, die den sympathischen Riickenmarkszentren iibergeordnet sind, nicht aber, 
ob sie in der Medulla oblongata liegen oder oberhalb derselben. RANSON und 
BILLINGSLEY (174) haben Reizversuche am grauen Boden des 4. Ventrikels bei 
Katzen vorgenommen. Besonders wirksam fanden sie zwei Punkte: vom Apex der 
Ala cinerea bekamen sie pressorische Wirkung, lateral vom Obex, etwa 3 mm 
vom anderen Reizpunkt entfernt, depressorische Wirkung. Diese Punkte 
konnten, wie die Autoren zeigen, einfach zu afferenten Fasern gehoren, sie 
konnten aber auch wahre vasomotorische Zentren sein. Einen entschiedeneren 
Widerspruch erhoben MULLER und GLASER (159). Sie beriefen sich auf die 
Angaben von KARPLUS und KREIDL iiber vasomotorische Wirkung der Zwischen
hirnreizung und meinten, daB bei der Kleinheit der Verhaltnisse beim Kaninchen 
der Schnitt durch den Hirnstamm, welcher nicht mehr zu allgemeiner GefaB
lahmung fiihrte, schon frontalwarts von der Regio subthalamic a gelegen war. Sie 
glauben, daB vom Zwischenhirn aus, und zwar von einer Gegend daselbst, die dem 
zentralen Hohlengrau des 3. Ventrikels und des Infundibulums nahe gelegen ist, 
ein tonischer EinfluB auf die GefaBe ausgeiibt werde. Hier sei wohl auch die 
Stelle, wo die Stimmungen auf die GefaBinnervation einwirken. "Das von 
LUDWIG und seinen Schiilern in den obersten Teil der Medulla oblongata verlegte 
Vasomotorenzentrum, welches den Tonus aller GefaBe beherrschen solI, ist 
bisher weder anatomisch-histologisch lokalisiert, noch ist sein Bestehen durch 
klinische oder pathologisch-anatomische Tatsachen geniigend scharf begriindet." 
Diese Einwande von MULLER und GLASER gegen das Vasomotorenzentrum in 
der Medulla oblongata scheinen aber doch nicht stichhaltig. So haben KARPLUS 
und KREIDL (181) auf Grund weiterer Versuche hervorgehoben: "Auch nach 
vollkO'fYl,mener Durchtrennung des Mittelhirns tritt aut Ischiadicusreizung noch all
gemeine BlutdruckerhOhung aut. Wenn also auch ein vasomotorischer Einflul3 
des Hypothalamus durch uns sichergestellt ist, so besteht doch die Lehre vom 
Vasomotorenzentrum in der Medulla oblongata zu Recht." Doch hat MULLER 
noch 1929 in einer gemeinsam mit GAGEL (322) iiber das Atemzentrum durch
gefUhrten Studie gemeint, es fehlten AnhaItspunkte fiir die Annahme eines 
Vasomotorenzentrums in der Medulla oblongata. SPIEGEL und YASKIN (296) 
haben sich auf Grund von Untersuchungen an Katzen entschieden fiir die 
Existenz rhombencephaler, den spinalen Ursprungsstatten der Vasomotoren 
iibergeordneter Zentren ausgesprochen. Sie bestatigen die Ergebnisse von 
KARPLUS und KREIDL iiber Drucksteigerung nach Ischiadicusreizung bei Mittel
hirndurchtrennung und finden auch noch Depressorwirkung auf Reizung des 
zentralen Vagusstumpfes. Aul3erdem stellten sie blutdrucksteigernde Wirkung 
der Asphyxie auch nach Mittelhirndurchschneidung fest. Hier ist freilich daran 
zu erinnern, dal3 ASCHER und LUSCHER (92) im Gegensatz zu alteren Angaben 
gefunden hatten, dal3 durch Asphyxie auch beim spinalen Kaninchen Blut
drucksteigerung sehr schnell zustande kommt. SCOTT und ROBERTS (229) 
untersuchten das Vasomotorenzentrum in der Medulla oblongata durch Reiz
versuche bei der Katze. Sie meinten, dal3 die Reizerfolge der Medulla oblongata 
keine Evidenz fUr die Existenz eines vasotonischen Zentrums ergaben, das 
getrennt von den vasoreflektorischen vorhanden ware und auch nicht fUr die 
Existenz eines besonderen vasodilatatorischen Zentrums. 

Wir wenden uns nun den experimentellen Erfahrungen iiber vor der Medulla 
oblongata liegendc Zirkulationszentren zu. Es sei zunachst auf die erwahnten 
Beobachtungen von KARPLUS und KREIDL iiber vasomotorische Erscheinungen 
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bei Zwischenhirnreizung hingewiesen, die ja MULLER und GLASER zu ihrem 
Zweifel an der Existenz eines Zentrums in der Medulla oblongata veranlaBten. 

Kurz darauf hat SCHROTTENBACH (165, 175) tiber interessante Beobachtungen 
am Menschen und tiber Versuche an Kaninchen berichtet, in denen er nicht nur 
eine volle Bestatigung der Ergebnisse von KARPLUS und KREIDL tiber die vege
tativen Zentren im Hypothalamus erblickte, sondern weitere interessante 
experimentelle Erfahrungen beibrachte. Er hatte bei seinen Thalamuskranken 
Ausfallssymptome der vasomotorischen Begleiterscheinungen psychischer Zu
stande festgestellt und fand dann bei Kaninchen bei einseitiger Hypothalamus
zerstorung wochenIang anhaltende Ausfallserscheinungen im Bereich der Atmung 
und Vasomotilitat. Die Atmung war ver
langsamt, vertieft, die Atemreaktionen, 
welche normalerweise auf Reize erfolgen, 
waren hochgradig herabgesetzt oder auf
gehoben. Die Ausfalle im Bereich der 
Vasomotilitat waren auch nach einseitiger 
Hypothalamuszerstorung auf beiden Kor
perhalften gleich. Da die Schadigung 
des zentralen Hypothalamusmechanismus 
Atmungs- und BlutgefaBstorungen her
vorrief, schloB er, daB dieser Mechanis
mus bei intaktem Gehirn Atmung und 
BlutgefaBe innerviere. Die Atmungs- und 
BlutgefiWreaktionen bei Sinnesreizen, die 
er beim Kaninchen gefunden, brachte er 
in Analogie mit den korperlichen .AuBe
rungen psychischer Zustande beim Men
schen. Die psychophysiologische Blutver
schiebung sei in Abhangigkeit von dem zen
tralen vegetativen M echanismus im H ypo
thalamus . 

LESCHKE (187), dem wir eingehende 
Studien zur klinischen Pathologie des 
Zwischenhirns verdanken, hob zur Beleuch

Abb.l1. Katze. B1utdrucksteigerung bei 
Reizung der Hypothalamuszentrcn nach 
Exstirpation der Hypophyse. Oben die B1ut
drtlCkkurve. in der Mitte die Reizmarkierung, 
uuten die Zcitschreibung. [Nach KARPL"GS 

und KREIDL (265).] 

tung der Bedeutung des Zwischenhirns fiir die Vasomotoren hervor, daB die auBer
ordentliche Kontraktion aller peripheren GefaBe nach Injektion von Tetra
hydronaphthylamin, die auch zu enormer Temperatursteigerung fiihrt, nach 
Durchtrennung des Zwischenhirns ebenso aufhort wie die Temperatursteigerung. 

KARPLUS und KREIDL (265) sind in spateren Untersuchungen noch einmal 
der Einwirkung der Hypothalamuserregung auf die Blutzirkulation nachge
gangen. Sie konnten u. a. zeigen, daB die Wirkung dieser Erregung nicht ab
hangig war von ihrer innersekretorischen Wirkung. So bIieb die Hypothalamus
reizung wirksam sowohl nach Entfernung der Hypophyse wie der beider Neben
nieren (s. Abb. 11). Auf die Frage der innersekretorischen Wirkung von Zentren
reizung kommen wir in einem spateren Kapitel zuriick. KAHN und RINDT (360) 
haben jiingst wieder iiber Blutdrucksteigerung durch faradische Reizung der 
Zwischenhirnbasis beim Hunde berichtet. BEATTIE, BROW und Losy (328) be
statigen auf Grund ihrer Versuche das vegetative Zentrum im medialen Hypo
thalamus, von dem Fasern ausgehen zur Kontrolle bulbarer und spinaler sym
pathischer Kerne; sie berichten tiber Herzbeeinflussung (Extrasystolen) vom 
Hypothalamus aus. 

DREsEL (213) meinte auf Grund seiner Tierexperimente im Hypothalamus 
ein vegetatives Zentrum annehmen zu konnen, das den Blutdruck beeinfluBt. 
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Dieses Zentrum reguliere den Blutdruck in der Weise, daB es bei Steigerung 
des Druckes eine Blutdrucksenkung durch parasympathische Erregung und 
sympathische Hemmung hervorrufe, bei Senkung des Blutdruckes eine Blut
drucksteigerung durch sympathische Erregung und parasympathische Hem
mung. Dadurch werde das Niveau des Blutdruckes konstant gehalten. Ein 
weiteres vegetatives Zentrum, dessen Erregungszustand fUr den Blutdruck von 
Bedeutung sei, befinde sich im Striatum, und zwar anscheinend im Palaeostriatum. 
Dieses Zentrum sei fiir die Hohe des Blutdruckniveaus verantwortlich, auf welche 
das subthalamische Zentrum reguliere. Bei Erregungssteigerung im Palaeo
striatum reguliere das Zwischenhirn auf einen niedrigeren Blutdruck. SPIEGEL 
und YASKIN haben in der oben erwahnten Arbeit hervorgheoben, daB Anhalts
punkte fUr tonische Dauerwirkungen des Cortex bzw. der Vorderhirnganglien auf 
die tieferliegenden Vasomotorenapparate aus der Beobachtung des Blutdrucks 
nach Entfernung dieser Teile des Nervensystems nicht gewonnen werden konnten. 
Auch der Wegfall der von diencephalen Zentren abgegebenen Erregungen 
driickte sich bloB in einer voriibergehenden Blutdrucksenkung aus, werde also 
ziemlich bald kompensiert. Auf Grund weiterer Versuche haben dann SPIEGEL 
und TAKANO (325) neuerlich jede Beziehung des Corpus striatum zu Blutdruck
schwankungen abgelehnt. LEITER und GRINKER (383) fanden in ihren Ver
suchen keine sichere Handhabe fiir die Annahme eines dem Vasomotoren
zentrum in der Medulla oblongata iibergeordneten Zentrums im Hypothalamus. 
Hingegen meint PAL (385) aus seinen Obduktionsbefunden bei permanenter 
Hypertonie schlieBen zu diirfen, daB eine dem vasomotorischen Zwischenhirn
zentrum iibergeordnete angiotonische Zentralstelle in den Stammganglien 
bestehe. 

Die Angaben iiber EinfluB des Cerebellums auf den Blutdruck sind nicht 
stichhaltig. 

Auf die zahlreichen alteren Angaben iiber Beeinflussung der Zirkulation von 
der Hirnrinde aus wollen wir nicht naher eingehen, da sie nicht geeignet sind, 
vasomotorische Zentren in der Rinde zu beweisen. Wir kommen auf diese 
Frage in den zusammenfassenden Bemerkungen zuriick. 

In einer eben erschienenen Monographie bespricht HESS (338) ziemlich ein
gehend die zentrale Regulierung der Blutbewegung. Er bedient sich bei seiner 
Erorterung der von ihm geschaffenen Begriffe des Nutritionsreflexes (N.) und 
des Entlastungsreflexes (E.) und geht dann zu allgemeinen Erorterungen iiber 
den Bauplan des vegetativen N ervensystems ii ber. 

N. ist ein System synergisch-assoziativer Kriifte, durch welche die Blutzufuhr zum 
Gewebe an dessen Blutbedarf adaptiert wird. Es handelt sich dabei um komplexe, die 
verschiedenen Teile des Kreislaufsystems uberspannende Mechanismen. Dadurch wird die 
Gewebsernahrung gesichert und es ist in N. nicht nur die Anpassung an korperliche Arbeit, 
sondern auch an sekretorische, resorptorische, thermovegetative und sexuelle Vorgange 
inbegriffen. Fur N. sind chemische Zustandsanderungen im blutversorgten Gewebe als 
Reizqualitaten maBgebend. 

AuBer N. wirkt bei der Kreislaufregulierung noch ein anderes Reflexsystem, der 
Entlastungsreflex, der Herabsetzung der Schlagfrequenz des Herzens und Blutdruckabfall 
herbeifuhrt; damit ist eine Entlastung des Zirkulationsbetriebes gegeben (Depressor
reflex, Carotis-Sinusreflex). Fiir E. ist der adaquate Reiz physikalischer Natur. 

Die Funktionen von N. und E. sind auf verschiedene Ziele gerichtet. Auf der einen Seite 
steht das Interesse der mit Blut zu versorgenden Korpergewebe, auf der anderen Seite das 
Interesse der mit Blut versorgenden Kreislaufsorgane. Es besteht kein eigentlicher Anta
gonismus zwischen N. und E., eher konnte man von Interferenz sprechen; E. ist ein Spar
und Schutzapparat und darin liegt ein Synergismus zu N., denn Bewahrung der Leistungs
fahigkeit ist die Voraussetzung kunftiger Leistungen. 

Die Rolle von N. und E. bei der Zirkulationsregulierung fiihrt nun HESS zu einer Be
trachtung uber die Rolle von Vagus und Sympathicus, nicht nur bei diesen Reflexen, sondern 
im vegetativen Haushalt uberhaupt. Wir wollen, um den Zusammenhang von HESS' Aus
fiihrungen nicht zu zerreiBen, diese Ausfiihrungen nicht in den zusammenfassenden 
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Bemerkungen, sondern schon hier beifugen. Beim Reflex E. komme dem Vagus als efferenten 
Nerven eine wichtige Rolle zu, bei N. komme es zu regulatorischen Akten, die Reizerfolge 
des Sympathicus darstellen. Es frage sich nun, ob diese Rollenverteilung als rein zufallig 
anzusehen sei oder ob hier eine allgemeinere GesetzmiiBigkeit im Bauplan des vegetativen 
Nervensystems zum Ausdruck komme. Der Sympathicus setzt Krafte in Tatigkeit, welche 
den Blutumlauf steigern, besonders injenen Organen, durch die der Organismus mit der Umwelt 
in Wechselwirkung tritt. Es wird also im animalen System durch ihn die nutritive Grundlage 
fUr gesteigerte Leistung geschaffen. Der Vagus ist im VerhiiItnis zum Herzen ein Schutz 
und Okonomisierungsapparat. Dieselbe Rolle habe er bei der Atmung. Sparung von Aus
gaben komme gewonnener Kraft gleich. Beim Verdauungssystem, welches die Restituierung 
der verausgabten Energievorrate besorgt, ist der Vagus ein fordernder Nerv, und das ist im 
Prinzip die gleiche Wirkungsweise wie beim Kreislauf. Bei E. und N. finden wir also einen 
Gegensatz zwischen Vagus und Sympathicus. Derselbe besteht aber durchwegs. Der Sym
pathicus sorgt fur Bereitstellung zu erhOhter Leistung, der Vagus fur die Herstellung erhOhter 
Leistungsfahigkeit. N. und E. nehmen nicht erst im Erfolgsorgan, in der sog. antagonisti
schen Innervation Kontakt, der Ausgleich zwischen den verschiedenen Steuerungstendenzen 
erfolge zum Teil schon im Bereich der Zentren. HESS verweist bei den spinalen Zentren auf 
LANGLEYS Untersuchungen, bei den bulbiiren auf die Schule CARL LUDWIGS, in bezug auf 
suprabulbare Zirkulationseinflusse auf KARPLUS und KREIDL, sowie SPIEGEL und YASKIN. 
Das Vasomotorenzentrum in der Medulla oblongata scheint auch ihm gesichert. In bezug 
auf die vor der Medulla oblongata gelegenen Zentren macht er folgende bemerkenswerte 
Ausfuhrung: "Bei Erregung des kardio-vascularen Systems durch suprabulbar einsetzende 
Reize ist nicht aus dem Auge zu verlieren, daB das Zirkulationssystem in engster Korrelation 
mit verschiedenen vegetativen Funktionen steht. Wir denken an Temperaturregulierung, 
Verdauung, Sexualfunktionen, ferner an die Tatsache, daB das Kreislaufsystem im Zu
sammenhang mit psychischen Vorgangen steht. Es fehIt uns aber Z. B. ein Einblick in die 
zentrale Organisation, welche diese Beziehung herstellt. Wir miissen sogar zugestehen, daB 
hinsichtlich dieses Zusammenhangs nicht einmal die Fragestellungen richtig abgeklart sind." 

Zusamrn,enfassend laBt sich sagen: Nach dem heutigen Stand unserer Ein
sicht sind wir berechtigt anzunehmen, daB ein den segmentalen, spinalen Zentren 
ti bergeordnetes Vasomotorenzentrum sich in der Medulla oblongata befindet. 
Bemerkenswert ist der EinfluB der yom Zwischenhirn aus auf die Blutbewegung 
ausgetibt werden kann. Es ist daran zu erinnern, daB schon MULLER und GLASER 
auf die hier erfolgende Einwirkung von Stimmungen auf die Zirkulation hin
wiesen und besonders an das, was SCHROTTENBACH tiber die Abhangigkeit der 
psycho-physischen Blutverschiebung von dem zentralen vegetativen Mechanis
mus im Hypothalamus gefunden hat. Das Vorhandensein eines dem angenom
menen Zwischenhirnzentrum tihergeordneten GefaBzentrums im Streifenhiigel 
ist noch zweifelhaft. Ftir regulierende Zirkulationszentren in der Hirnrinde 
besteht kein Anhaltspunkt. 

4. Die zentrale Regulierung der Schweiflsekretion. 
Unter den vegetativen Wirkungen der Affekte haben wir schon in der all

gemeinen Ubersicht den AngstschweiB erwahnt. Vor vielen Jahrzehnten sind 
auch schon gelegentliche Beohachtungen tiber schweiBerregende Wirkung von 
Rindenreizen bekannt geworden. Bald zeigte sich auch hier wie bei anderen 
vegetativen Folgen, daB von manchen Stellen der Rinde leichter SchweiB er
regt werden kann als von anderen. So hatte GRIBOEDOV (102) im Lahora
torium von BECHTEREW gefunden, daB bei der Katze yom vorderen Anteil des 
Gyrus sigmoideus, beim Ftillen von einem entsprechenden Punkt der Hirnrinde 
SchweiBsekretion ausztilosen war. Freilich waren die Reizerfolge hesonders bei 
Katzen inkonstant. WINKLER (1l9) hat dann bei der Katze diese Ergebnisse 
nachgepriift, hat versucht, den Weg der SchweiBbahnen zu verfolgen und dabei 
schon auf den Hypothalamus hingewiesen. Allerdings lag es diesem Autor 
vollkommen fern, ein SchweiBzentrum in der Regio hypothalamica anzunehmen. 
Er schreibt zusammenfassend, "daB yom Frontalhirn aus, und zwar von dessen 
medialem basalem Anteile SchweiBbahnen ihren Ursprung nehmen, die sich bis 
in die Gegend der Regio subthalamica verfolgen lassen und ihre weitere Bezie
hung zur Medulla durch die Pedunculi gewinnen". 
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Von Bedeutung wurde es, daB KARPLUS und KREIDL (120) bei der Ent
deckung der vegetativen Zentren im Zwischenhirn darauf hinweisen konnten, 
daB die Erregung dieser Gegend bei der Katze auch zu allgemeinem SchweiB
ausbruch an allen 4 Pfoten zu fUhren pflegt. Diese SchweiBsekretion trat bei 
jiingeren Katzen (am besten etwa 1/2-1 Jahr alt) auBerordentlich klar in Er
scheinung, wahrend sie bei ganz jungen und bei alteren Tieren yom Hypothalamus 
aus ebensowenig mit Sicherheit zu erzielen war wie durch Riickenmarksreizung. 
KARPLUS und MEIDL sind in einer spateren Untersuchung auch auf die Leitungs
wege der SchweiBimpulse eingegangen, wobei sich ergab, daB bei der Katze 
jede Halsmarkhalfte SchweiBimpulse zu allen 4 Extremitaten fiihrt. Doch 
entspricht es nicht der ganzen Anlage dieses Aufsatzes, auf die Leitungsbahnen 
naher einzugehen. Da sich von den vegetativen Zentren des Zwischenhirns 
aus allgemeine SchweiBsekretion hervorrufen lieB, war es gleichsam nur ein Aus
druck fiir die gefundene Tatsache, daB hier auch ein SchweiBzentrum ange
nommen wurde. Nun haben in der Tat aIle spateren Autoren nach dieser Rich
tung hin nicht nur iibereinstimmende Befunde erhoben, sondern es wurden auch 
neue Beweise fiir die Zentrumfunktion dieser Gegend, auch in bezug auf die 
SchweiBsekretion erbracht. Dagegen weichen die Befunde und Deutungen 
in bezug auf die Hirnrinde und die Medulla oblongata vielfach voneinander abo 

WANG hat gemeinsam mit RICHTER (302) iiber Reizversuche am Tuber cinereum 
bei der Katze berichtet, die angestellt wurden, um die Angaben von KARPLUS 
und MEIDL iiber das SchweiBzentrum im Zwischenhirn nachzupriifen. 

WANG und RICHTER fanden nun wohl aIle anderen von KARPL us und KREIDL angege benen 
Wirkungen der Hypothalamuserregung bestatigt, konnten aber dabei mit bloBem Auge 
kein Schwitzen sehen. Hingegen ergaben ihre Untersuchungen mit dem Saitengalvanometer, 
daB sie bei Hypothalamusreizung ebensolche Ausschlage erhielten wie sie sie von der Priifung 
des galvanischen Hautreflexes her schon kannten, und zwar von allen vier Pfoten. Ja es 
geniigte Ofter schon die bloBe Beriihrung des Tuber cinereum mit einem stumpfen Gegenstand, 
um eine Ablenkung der Saite hervorzurufen. Gleich uns haben diese Autoren hervorgehoben, 
daB man die Wirkung nicht ausnahmslos bei jeder Katze findet. Durchschnitten WANG 
und RICHTER die Kette der Sympathicusganglien dort wo sie die sympathischen Fasern 
enthalt, so war von dem betreffenden Bein keine Reaktion mehr durch Tuberreizung zu 
erzielen. Ebenso hob Mittelhirndurchschneidung die Wirkung der Tuberreizung auf. Sie 
machten auch Versuche am Querschnitt und konnten auch hier aIle Angaben von KARPLUS 
und KREIDL bestatigen, nur meinen sie, daB nicht das Corpus Luysii, sondern einer der 
Tuberkerne das gesuchte Zentrum sei (wir haben schon im Kapitel iiber die Regulation der 
Irisbewegung hervorgehoben, daB hier ein Millverstandnis vorliegt. Wir haben uns keines
wegs auf das Corpus Luysi festgelegt, sondern nur von der Gegend gesprochen, in die das 
frontomediale Ende des Corpus Luysii hineinreicht). 

WANG hat dann gemeinsam mit PAN und Lu (327) iiber den galvanischen 
Hautrejlex bei der Katze bei Reizung sensibler Nerven berichtet. Auf diesem 
Wege haben die Autoren neue Befunde beigebracht, die wesentlich die An
nahme unterstiitzen, daB die vegetativen Zentren im Zwischenhirn auch fUr 
die SchweiBsekretion als Zentrum anzusehen sind. 

Bei einem Teile ihrer Tiere entfernten sie beide GroBhirnhemispharen, bei einem anderen 
Teil durchschnitten sie das Gehirn am oberen Rande des Mittelhirns und bei einer letzten 
Gruppe durchschnitten sie das Riickenmark zwischen C 5 und Do 3. Auf diese Weise 
konnten sie das Verhalten normaler Tiere vergleichen mit dem von Thalamustieren, von 
decerebrierten Tieren und von Spinaltieren. Es ist besonders bemerkenswert, daB die Starke 
der Reizstrome, welche notig war, um den galvanischen Hautreflex hervorzurufen, geringer 
war als diejenige, welche notig war, um motorische Renexe hervorzurufen. Die Autoren 
fanden nun.bei Thalamustieren gegeniiber normalen eine gewisse Verlangerung der Latenz, 
aber keine Anderung in der Amplitude des Ausschlags der Saite. Hingegen entstand nach 
Thalamusentfernung eine bedeutende neuerliche Verlangerung der Latenz und ein groBer 
Abfall in der Amplitude des Ausschlages. Die weiteren Querschnitte zwischen C 5 und Do 3 
riefen keine Veranderung hervor. Sie nehmen demgemaB ein corticales Zentrum an. Frei
lich finden sie nicht nur die von BECHTEREW und WINKLER angegebenen Rindenstellen 
wirksam, sondern auch die motorische Region. Das thalamische Zentrum sei offenbar 
das von KARPLUS und KREIDL angegebene vegetative Zentrum, wobei sie auch wieder darauf 
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him~·eisen, daB WANG und RICHTER ja von hier aus durch faradische Reizung einen galvani
schen Ausschlag von der Raut hatten ableiten konnen. WANG und seine Mitarbeiter sahen 
ihre Untersuchungen in bezug auf das Zwischenhirn nur als eine Bestiitigung der Angaben 
von KARPLUS und KREIDL an. Aber ihr Nachweis der Reflexfunktion des Zwischenhirns 
auch fiir die SchweiBsekretion ist als ein Beweis dafiir zu werten, daB die vegetativen 
Zwischenhirnzentren tatsiichlich auch fiir die SchweiBsekretion als Zentren in Betracht 
kommen. Es erschien ihnen auffallend, daB der Reflex, wenn die spinalen Zentren von den 
hoheren isoHert sind, so viel langsamer auftritt und so viel schwiicher ist - entgegen den 
Erfahrungen, die man bei anderen Reflexen zu machen pflegt. Sie nehmen an, daB der 
SchweiBreflex de norma in den hoheren Zentren iibertragen wird. [Doch Hegen in dieser 
Beziehung abweichende Befunde von RICHTER (351) vor; DENNIG (224) hatte andererseits 
die "Obertragung im Hypothalamus angenommen.] WANG und seine Mitarbeiter meinen 
weiter, daB aus ihren Versuchen sich ergebe, daB der galvanische Hautreflex mit den vaso
motorischen Reflexen nichts zu tun habe. Denn wiihrend der Vasokonstriktionsreflex im 
Hinterhirn iibertragen werde, traten die ausgesprochensten Storungen beim SchweiBreflex 
auf, wenn der Schnitt am oberen Rande des Mittelhirns gemacht wurde. Sie lehnen also 
die Annahme eines SchweiBzentrums in der Medulla oblongata abo 

HASAMA hat sieh eingehend mit den SehweiBzentren besehiiftigt. In einer 
ersten Mitteilung (310) beriehtete er iiber den EinflufJ verschiedener Krampf
gifte auf das SchweiBzentrum im Zwischenhirn, in einer zweiten (311) iiber den 
EinfluB der direkten mechanischen, chemischen, thermischen und elektrischen 
Reizung auf die SehweiB- sowie Warmezentren im Zwischenhirn. Die dritte 
Mitteilung (335) hat die Frage nach der Beeinflussung der SchweifJsekretion und 
der Korpertemperatur durch die Medulla oblongata zum Gegenstand. Eine vierte, 
kiirzlieh ersehienene Mitteilung (336) beschaftigt sieh mit dem EinfluB der an
organisehen Kationen auf das Warme- und SehweiBzentrum im Zwisehenhirn. 

Zuniichst hat der Autor also pharmakologische Untersuchungen angestellt. Beobachtet 
wurde die SchweiBsekretion an den FuBsohlen sowie die Temperaturveriinderung im Rectum 
nach intracerebraler Injektion von Krampfgiften sowie nach der subcutanen Injektion der 
Gifte bei normalen und spinalen Katzen. Die verwendeten Krampfgifte waren Pikrotoxin, 
Coramin, Guanidin und Strychnin. In konvulsiven, aber auch schon in subkonvulsiven 
Dosen trat bei allen vier Giften bei subcutaner Anwendung SchweiBausbruch ein, der bei 
den ersten drei Giften immer von Temperatursenkung gefolgt war. Bei spinalen Katzen 
wurde nur durch Strychnin bei subcutaner Gabe SchweiB hervorgerufen. Die direkte 
Applikation ganz geringer Dosen von Pikrotoxin, Guanidin oder Coramin in die Gegend 
um das Infundibulum herum fiihrte zu auffallender SchweiBsekretion und Temperatur
senkung, wiihrend so geringe Dosen subcutan angewendet wirkungslos waren. Hierin 
erklickt der Autor eine pharmakologische Bestiitigung der von KARPLUS und KREIDL im 
Zwischenhirn entdeckten hOheren SchweiBzentren. Strychnindosen, die subcutan gegeben, 
zu profuser SchweiBsekretion fiihrten, hatten hingegen bei periinfundibularer Anwendung 
keine oder geringe Wirkung. Direkte Injektion von RINGERSCher Losung in die Gegend 
des Infundibulums rief geringe voriibergehende Temperatursteigerung, aber keine SchweiB
sekretion hervor. Der Autor vermutete eine zentrale Verkniipfung der SchweiBzentren 
und Temperaturregulierungszentren. - In seiner zweiten Arbeit bediente sich der Autor 
der von KARPLUS und KREIDL angegebenen Methodik, um an das Zwischenhirn zu gelangen 
und bestiitigte neuerdings durchaus seine Bedeutung als SchweiB- und Temperaturzentrum. 
Mechanische Reizung der Zwischenhirnbasis rief bei Katzen - der Autor arbeitete aus
schlieBlich an diesen Tieren - wohl Temperatursteigerung, Pupillenerweiterung und Kon
traktion der OhrgefiiBe hervor, aber keinen SchweiB. Direkte Erwiirmung der Regio sub
thalamica rief Temperaturerniedrigung und lebhafte SchweiBsekretion hervor, direkte 
Abkiihlung fiihrte zur ErhOhung der Korpertemperatur (gemessen im Rectum) und zu 
geringer SchweiBbildung. Dabei ist sowohl die mechanische wie die thermische Reizung 
des Tuber und des Infundibulum besonders wirksam, wiihrend die Reizung der unmittelbar 
frontal und caudal davon gelegenen Partien weniger wirksam war. 1m Frontallappen fand 
er in recht guter "Obereinstimmung mit WINKLERS Angaben fiir direkte Erwiirmung und 
Abkiihlung eine Partie erregbar, die dicht oberhalb des Chiasmas lag, sich etwa 4 mm lateral 
von der Mittellinie ausbreitet und etwa 4 mm nach vorn vom Chiasma reicht. Es trat leb
hafte SchweiBsekretion, aber keine Temperaturschwankung auf. AhnIich wie wir zwei 
Arlen von Speichelsekretion kennen, glaubt der Autor auf Grund pharmakologischer 
Beobachtungen zwei Arlen von SchweiBsekretion unterscheiden zu diirfen. Die Kiilte
wirkung auf das Zwischenhirn wurde niimlich durch Ergotin aufgehoben, die Wiirmewirkung 
durch Atropin. Wahrscheinlich - meint der Autor - werden die durch Kiilte bedingten 
schweiBtreibenden Impulse durch den Sympathicus und die durch Warme bewirkten 
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durch den Parasympathicus den Erfolgsorganen zugeleitet. Elektrische Reizung der Regio 
subthalamica und des Frontallappens hatte dieselbe Wirkung wie die calorische Reizung. 
Aus Einstichen in das Tuber mit Ringerlosung, die starker sauer, bzw. starker alkalisch 
gemacht war, schloB der Autor, daB die Verschiebung der Wasserstoffionenkonzentration 
in den SchweiBzentren nach der sauren Seite hin eine starke Anregung der Zentren zur 
Folge habe, wahrend die Verschiebung nach der alkalischen Seite ohne Wirkung sei. Auch 
die von KARPLUS und KREIDL bewiesene partielle Kreuzung der SchweiBbahnen konnte der 
Autor bestatigen. - In seiner dritten Arbeit beschaftigt sich der Autor mit der Rolle der 
Medulla oblongata. Die Injektion von saurer Ringerlosung in die Carotis sowie die Durch
spiUung des 4. Ventrikels mit dieser fiihrten neben Zunahme der Atem- sowie Herzschlagzahl 
zu einer betrachtlichen SchweiBsekretion und Korpertemperatursteigerung, wahrend 
alkalische Ringerlosung neben Abnahme der Atem- und Herzschlagzahl Hemmung einer, 
durch Warmeapplikation hervorgebrachten SchweiBsekretion und Temperatursteigerung 
herbeifiihrte. Diese Ergebnisse traten auch nach Durchschneidung der Himschenkel auf. 
Chemische Reize, die den dorsalen Vaguskem trafen, fiihrten zu Veranderung der Temperatur 
und der SchweiBsekretion. Der Autor fand einen Gegensatz zwischen der vorderen und der 
hinteren Halfte des dorsalen Vaguskerns. Er sah Unterschiede bei Anwendung saurer, 
normaler und alkalischer Ringerlosung. Auch thermische und elektrische Reize fiihrten zu 
Temperaturschwankung und SchweiBsekretion. Er machte auch Versuche mit Blockierung 
der sympathischen und parasympathischen Wege, ganz ahnlich wie vorher beim Studium 
der Zwischenhimzentren. Wahrend er aber bei den thermischen und elektrischen Reizen 
sagt, daB die wirksame Zone "ungefahr der Lage des dorsalen Vaguskems" entsprach, 
heiBt es dann weiter: "Auf Grund der vorliegenden Daten ist man berechtigt an
zunehmen, daB die Gegend des dorsalen Vaguskerns ein untergeordnetes SchweiB- sowie 
Warmezentrum darstellt, welches aus zwei Teilen besteht, von denen der eine sym
pathischer und der andere parasympathischer Natur ist und daB die beiden genannten 
Teile auf chemische, thermische und elektrische Reize in verschiedener Weise reagieren. 
Die sckweifJtreibende sowie temperaturverandernde Funktion des dorsalen Vaguskerns jindet, 
unq,bkangig von den Zwischenkirnzentren, selbstandig statt." - Es ist hier wohl zu be
achten, daB der Autor eine wesentliche Stiitze seiner Annahmen in der bekannten Arbeit 
von BRUGSeR, DRESEL und LEWY (185) sieht und deren Angaben iiber das Zucker
zentrum im dorsalen Vaguskem als erwiesene Tatsache hinnimmt, wahrend wir zu berichten 
haben werden, daB gegen dieses Zuckerzentrum schwerwiegende Einwande erhoben wurden. 
Auch sei hervorgehoben, daB die Korpertemperatur und der Herzschlag in den Versuchen 
des Autors beeinfluBt wurden. Es muB ein wenig zweifelhaft erscheinen, ob sie da noch 
dazu berechtigen, ein besonderes untergeordnetes SchweiBzentrum in der Medulla oblongata 
anzunehmen. Die eben referierten Arbeiten von WANG und seinen Mitarbeitem sprechen 
dagegen. 

LANGWORTHY und RICHTER (343) haben bei Katzen mit Hilfe galvanischer, von 
den Pfoten abgeleiteter Strome SchweiBzentren und Bahnen studiert. Zwei 
Stellen der Rinde in der Nachbarschaft der motorischen Area erwiesen sich als 
wirksam, dann der Boden des 3. Ventrikels, die corticospinalen und rubrospinalen 
Bahnen, die Vestibulariskerne, die Hinterstrangskerne und die Hinterstrange im 
Halsmark. Sie schlieBen sich der schon von anderen erorterten Ansicht an, daB 
die zentralen Bahnen zu den somatischen motorisc~en Zellen auch Impulse zu 
den praganglionaren segmentalen autonomen Zellen senden, und zwar vorwiegend 
hemmende. - Es ist bemerkenswert, daB die Autoren bei ihren Reizungen am 
Boden des 4. Ventrikels und dessen Umgebung wohl die Gegend der Vestibularis
kerne und der Hinterstrangskerne, nicht aber die des dorsalen Vaguskerns 
wirksam fanden. 

Wir sahen, daB von verschiedenen Stellen der Rinde SchweiBsekretion hervorgerufen 
werden kann. Auf die Frage regulierender Rindenzentren kommen wir weiter unten zuriick. 
Beim Menschen gehen Hemispharenerkrankungen haufig ohne SchweiBstorungen einher 
[DIEDEN (168)]. Andererseits haben BIKELES und GERSTMANN (166) angegeben, daB sie 
bei leichteren und schwereren cerebralen Hemiplegien auf der Lahmungsseite starkeres 
Schwitzen beobachtet haben, und zwar besonders im Bereich der oberen Extremitat und des 
Facialis. Uber starkeres Schwitzen auf der Lahmungsseite bei Hemiplegie liegen auch viele 
altere Angaben vor. Bei sehr zahlreichen eigenen Beobachtungen (171) an Soldaten mit 
Gehirnverletzungen sah ich neben manchen Fallen ohne jede SchweiBstorung viele mit 
einer leickten H yperkidrosis auf der Lahmungsseite. Dabei war das Schwitzen gerade im 
Verteilungsbereich des Halssympathicus wiederholt besonders stark. Es schien aber keinen 
Unterschied zu machen, ob die Lahmung ausgesprochen oder angedeutet war, ob beide 
Extremitaten gelahmt waren oder nur eine. SchlieBlich sah ich ganz dieselbe leichte Hyper-
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hidrosis (sowohl im spontanen Verhalten der Kranken als aueh bei Anwendung versehiedener 
kiinstlieher Sehwitzmittel) auf der der Gehirnlasion gegeniiberliegenden Seite in solehen 
Fiillen, in denen wohl deutlieh eine Lasion der GroBhirnhemisphiire, aber nicht die geringste 
Andeutung einer Lahmung bestand. leh vermutete, daB es bei der naeh Hemisphiirenliision 
zu beobaehtenden leiehten Hyperhidrosis nieht so sehr auf die Lasion einer bestimmten 
Region oder gar eines eortiealen SehweiBzentrums ankam als vielmehr auf die Hemisphiiren
schadigung iiherhaupt. Wiesen aueh klinische und experimentelle Tatsaehen darauf hin, 
daB gewisse Partien der Hirnrinde in naherer Beziehung zu vegetativen Funktionen stehen 
als andere, so sehloB ich mieh doeh den Autoren an, die keine eigentlichen cortioolen vegetativen 
Zentren annehmen. Gewisse Partien der Hirnrinde haben ja zweifellos engere anatomisehe 
und . phy~iologif!ehe Beziehungen zu dem Zwisehenhirn ihrer Seite. Es war aber sehr 
bemerkenswert, daB im Gegensatz zu den Erfahrungen bei Lasion der peripheren Nerven 
des Halsmarks und bei Lasion des Riickenmarks beim Gehirn starke und schwaehe 
Sehiidigungen der GroBhirnhemisphiire, wenn sie iiberhaupt einen EinfluB auf die SehweiB
sekretion hatten, immer nur zu einer leiehten Hyperhidrosis fiihrten. Man konnte daran 
denken, daB es sieh um den Wegfall einer in der Norm vom Grophirn auf das Zwischenhirn 
ausgeiihten Hemmung handelte. Es ware hier an die Diaschisislehre zu erinnern (MONAKOW) 
sowie an Ausfiihrungen von EXNER (110) iiber die Schiidigung der gesamten Gehirnfunktion 
einer Seite dureh lokale Lasion. Soweit eine Wirkung einer Hemisphiire auf die SehweiB
sekretion ausgeiibt wurde, sehien es vorwiegend eine Wirkung auf die kontralaterale Seite 
zu sein. Vor kurzem glaubte GUTTMANN (355) dem Cortex eerebri auf Grund fremder und 
eigener kliniseher Beobaehtungen nieht nur inhibitorisehe, sondern aueh exzitatorisehe 
Beeinflussung der Sehwei13sekretion zusehreiben zu sollen. 

Da KARPLUS und KREIDL im Hypothalamus vegetative Zentren nach
gewiesen haben und zeigen konnten, daB durch Erregung dieser Gegend 
allgemeine SchweiBsekretion hervorgerufen wird, lag es nahe, hier auch ein 
"SchweiBzentrum" anzunehmen. Die Ergebnisse, welche HAsAMA bei den 
verschiedensten Reizwirkungen auf den Hypothalamus erhielt, sind eine weitere 
Stiitze dieser Annahme. Da nun WANG und seine Mitarbeiter auch die Reflex
funktion dieser Gegend fiir die SchweiBsekretion nachgewiesen haben, kann 
das Vorhandensein eines SchweifJzentrums im Zwischenhirn als gesichert gelten. 
Freilich solI damit nichts iiber die Unabhangigkeit eines solchen SchweiBzentrums 
von anderen vegetativen Regulierungen gesagt sein. So ist ja von vornherein 
klar, daB engste Beziehungen der SchweiBsekretion zur Temperaturregulierung 
bestehen. Ob neben diesem Zwischenhirnzentrum noch ein zweites, untergeord
netes in der Medulla oblongata besteht, dariiber herrscht noch keine Uberein
stimmung. Noch fraglicher ist die Berechtigung, ein etwaiges SchweiBzentrum 
der Medulla oblongata in den dorsalen Vaguskern zu verlegen. Fiir die An
nahme regulierender SchweiBzentren in der Rinde bestehen keine Anhaltspunkte. 

5. Gehirn und innere Organe. 
Die Regulierung der Zirkulation wurde schon in einem friiheren Kapitel 

besprochen. Die Beeinflussung der Atmung durch das Zentralnervensystem 
haben wir hier nicht zu erortern. So wollen wir nur die regulierende Tiitigkeit 
des Gehirns in bezug auf die Bauch- und Beckeneingeweide ins Auge fassen. 

Auf die vegetativen Wirkungen von Affekten wurde schon in der allgemeinen 
Ubersicht hingewiesen; es ist allgemein bekannt, daB sich ihr EinfluB auch auf 
Blase und Darm erstrecken kann. 

BUDGE (8) hat schon 1842 auf die Einwirkung elektrischer Reizung ver
schiedener Gehirnteile (Corpus restiforme, Thalamus, Corpus striatum) auf die 
Bewegungen von Blase, Magen und Darm hingewiesen. ECKHARD (44) hat bei 
Kaninchen durch Reizung von Riickenmark und Gehirn Erektion hervorgerufen; 
im Gehirn konnte er sie durch Reizung der Crura cerebri bei ihrem Eintritt ins 
Gro.Bhirn erzeugen und schlo.B daraus, da.B das Zentrum der Erektion im Gro.B
hirn gelegen sei. BOCHEFONTAINE (43) hat, wie schon friiher erwiihnt, bei Reizung 
einer ganzen Anzahl von Stellen der Hirnrinde auffallende vegetative Wirkungen 
gesehen. Er erwiihnt darunter Beeinflussung der Speichelsekretion, des Magens, 
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der Darme, der Milz, der Eileiter, der Blase, der Gallen- und Pankreassekretion. 
Aber er sieht aIle diese Wirkungen gar nicht als Zeichen einer elektrischen Reiz
barkeit der Hirnrinde an, meint vielmehr, daB die Rinde nur als Leiter gewirkt 
habe. 

Eine groBe Anzahl von Autoren hat berichtet, daB die Reizung der motorischen 
Region der Hirnrinde auf die Eingeweide wirkt. So hat FRANCOIS FRANCK(68) 
angegeben, daB von der motorischen Region aus die Harnblase zu beeinflussen 
ist, er lehnte es aber ab, ein Blasenzentrum in der Rinde anzunehmen. Hingegen 
nehmen BECHTEREW und seine Schuler Eingeweidezentren in der Hirnrinde an. 
BECHTEREW und MrSLAWSKY (70) haben an curarisierten Hunden und Katzen 
durch Faradisierung der Gegend des Gyrus sigmoideus Harnblasenkontraktionen 
hervorgerufen. Dann haben sie bei Hunden ungefahr von derselben Region 
aus Einwirkung auf den Darm gesehen, und zwar sowohl Kontraktion wie Er
schlaffung des Dunndarms und des Dickdarms. MEYER (80) hat im BECHTEREW
schen Laboratorium bei Hunden wieder von der Gegend des Gyrus sigmoideus 
aus Wirkung auf den Sphincter ani und den Sphincter vesicae erzielt. PAL und 
BERGGRUN (72) haben gleichfalls uber Versuche an curarisiertenHunden berichtet. 
Sie haben bei diesen Tieren vor und nach Durchschneidung jener Stellen des 
Zentralnervensystems, an welchen sie den Durchgang von Hemmungsfasern ver
muteten, die Nervi vagi gereizt. Aus ihren Versuchen schlossen sie, daB die 
gesuchten Hemmungsfasern fur die Darmbewegung durch die Medulla oblongata 
und den Streifenhugel bis an den Gyrus sigmoideus gelangen. Eingehende 
experimentelle Untersuchungen haben FRANKL-HocHwART und FROHLICH (101, 
Ill) angestellt. Sie sahen bei Hunden von der motorischen Rindenregion aus 
Konstriktion des Sphincter ani; nach Ausschaltung der Constrictorfasern 
(Nervi erigentes) auch Relaxation von derselben Rindenstelle aus. Bezuglich der 
corticalen Innervation der Harnblase stellten sie fest, daB das Primare beim 
Urinieren in einer Erschlaffung des Sphincters bestehe. Sie sahen von der Rinde 
aus nach aufgehobener Forcierungsmoglichkeit durch den Detrusor eine evidente 
Erschlaffung des Sphincters. 

Die ersten Untersuchungen uber Einwirkungen des Hirnstamms auf die 
Bauch- und Beckenorgane liegen schon weit zuruck. OTT und WOOD FIELD (57) 
glaubten im Thalamus opticus Hemmungszentren fur den Sphincter ani, fur die 
Vagina und fur den Darm nachgewiesen zu haben, nachdem, wie sie meinten, 
Bewegungszentren schon von anderen (BUDGE) nachgewiesen seien. Sie fanden 
bei elektrischer Thalamusreizung "diastolischen" Stillstand des Dunndarms, ohne 
daB gleichzeitig Anamie aufgetreten ware. BECHTEREW und MISLAWSKY (70) 
geben an, daB sie yom Sehhugel aus Blasenkontraktionen hervorriefen. Dieses 
Zentrum fur die Bewegungen der Harnblase sei in der Tiefe des vorderen Anteils 
des Sehhugels gelegen und stehe einerseits mit den Rindenzentren im Zusammen
hang, andererseits durch die Capsula interna und die Haube des Hirnschenkels 
mit den Ruckenmarkszentren. Auch ein Darmzentrum fanden sie im Sehhugel, 
das ebenso wie das Rindenzentrum auf Dunndarm und Dickdarm einwirke, 
Kontraktion und Erschlaffung hervorrufenkonne. Die Versuche SCHULLERS (104) 
mit Reizung des Corpus striatum fuhrten zu einem negativen Ergebnis. Recht 
charakteristisch ist einer seiner FaIle, in welchem die Reizung des rechten 
Nucleus caudatus nach vorheriger rechtsseitiger Rindenexstirpation und sekun
darer Kapseldegeneration keinerlei Steigerung des Blasendruckes hervorrief, 
wahrend bei Reizung des linken Nucleus caudatus eine sehr deutliche Steigerung 
des Blasendruckes mit allgemeinen Korperbewegungen auftrat. KARPLUS und 
KREIDL (120) haben bei Erregung der vegetativen Zentren im Zwischenhirn 
anhaltende Kontraktionen der leeren und der gefiillten Blase beschrieben, 
Erscheinungen, die zusammen mit den anderen vegetativen Folgen dieser 
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Zentrumerregung auftraten. Wiesen schon diese anhaltenden Blasenkontrak
tionen auf den Erigens hin, so hat dann LICHTENSTERN (149), der die Versuche 
von KARPLUS und KREIDL wiederholte und besonders auf die Blasensymptome 
sein Augenmerk richtete, gefunden, daB die Reizung des Hypothalamus nach 
Durchtrennung der Hypogastrici auffallend verstarkte Blasenkontraktionen her
vorrief, wahrend die Durchtrennung der Erigentes die Wirkung auf die Blase 
aufhob; bei beiden Versuchsreihen waren die anderen vegetativen Wirkungen 
der Hypothalamusreizung vor und nach der Durchschneidung der Blasennerven 
unverandert. LICHTENSTERN kombinierte dann mit der Hypothalamusreizung 
Durchschneidungen des untersten Riickenmarksabschnittes. Es ergab sich, daB 
die Reizwirkung des Hypothalamus auf die Blase bestehen blieb, wenn in der 
Hohe des 3. Sacralis durchtrennt wurde, wahrend die Durchtrennung in der 
Hohe des 2. Sacralis oder noch weiter oben die Blasenwirkung aufhob. Nach 
Entfernung der beiden GroBhirnhemispharen sah er in einem FaIle eine ganz 
auffallende Verstarkung der Blasenwirkung der Hypothalamusreizung. Irr
tiimlich ist freilich seine Annahme, daB er durch die Wirksamkeit der Hypo
thalamusreizung nach GroBhirnentfernung die Selbstandigkeit des Blasen
zentrums im Zwischenhirn erwiesen hatte, da er nicht die Degeneration etwaiger 
Rindenfasern abgewartet hat. Seine Vermutung, daB die Verstarkung der 
Blasenkontraktion nach Entfernung der GroBhirnhemispharen auf Wegfall hem
mender Fasern beruhe, mag hingegen richtig sein. Auch ASCHNER (142) hat 
die Angaben von KARPLUS und KREIDL iiber Blasenkontraktionen als Folge 
von Zwischenhirnreizung bestatigt. Wahrend aber Lichtenstern hervorhob, 
daB er Einwirkung auf den Uterus oder die Samenstrange nicht beobachten 
konnte und beziiglich des Rectums nicht zu sicheren Resultaten kam, erwahnt 
~·\.sCHNER, daB er als Folge der Reizung der Zwischenhirnbasis gelegentlich 
auch Kontraktion des schwangeren Uterus und des Mastdarmes sah. Auch 
Blutdrucksteigerung trat bei seinen Reizversuchen auf. SPIEGEL und MAC
PHERSON (242) haben iiber die Wirkung von Hirnreizungen auf die Harnblase 
der Katze berichtet. Wahrend sie die Rindenreizung (hinter dem Sulcus cru
ciatus) in ihrer Wirkung inkonstant fanden, bewahrte sich ihnen die Reizung 
des Hypothalamus und der Pesregion des Mittelhirns nach Querdurchtrennung 
des Gehirns in dieser Gegend und Ausraumung der oral von der Schnittebene 
gelegenen Teile des Zentralnervensystems viel besser. Beziiglich des Streifen
hiigels kamen SPIEGEL und TAKANO (325) zu negativen Ergebnissen. Obwohl 
die anatomischen Beziehungen des Striatums bzw. des ihm untergeordneten 
Pallidums zu den vegetativen hypothalamischen Zentren eine EinfluBnahme 
der Vorderhirnganglien auf die glattmuskeligen Organe von vornherein den 
Autoren recht moglich erscheinen lieBen, konnten sie doch bei Reizung des 
Streifenhiigelkopfs am Querschnitt Anderungen im Zustand der Harnblase 
nicht nachweisen. LANGWORTHY und KOLB (375) schlossen aus ihren Versuchen 
an Katzen, daB das Hinterhirn die Kontrolle des Blasentonus ausiibe. 

Sehr zahlreich sind die klinischen Erfahrungen, bei denen Gehirnaffektionen zu Blasen
storungen fuhrten. CZYHLARZ und MARBURG (97) kamen in einer eingehenden Studie auf 
Grund. fremder undo eigener Erfahrungen zu dem Ergebnis, daB es im Gehirn drei Blasen
zentren gebe. Ein corticales liege in der motorischen Region, dort, wo das Armzentrum in 
das Beinzentrum ubergeht. Ein zweites Blasenzentrum im Carpus striatum vermittle die 
auf bewuBte Empfindung hin automatisch erfolgende Miktion. Ein drittes Zentrum im 
Thalamus sei fur die auf Affektreize stattfindenden Blasenbewegungen bestimmt. Durch 
die cerobrospinalen motorischen Bahnen wiirden diese Zentren mit dem Conus des Rucken
marks verbunden, und dabei spiele diePyramidenbahn eine hervorragendeRolie. SchlieBlich 
halten sie es auch fur wahrscheinlich, daB dem Kleinhirn ein gewisser EinfluB auf die Miktion 
zukomme. Sie glauben annehmen zu durfen, daB corticale und Leitungsliisionen zum 
Unvermogen willkurlicher Harnentleerung, zur Retention fuhren, wiihrend subcorticale, 
evtl. auch Cerebellarerkrankungen Inkontinenz erzeugen bzw. steigern. Kurz darauf hat 
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HOMBURGER (105) fiber Blasenerscheinungen bei Hirnstammaffektionen berichtet. Ein
seitige Erweichungsherde fiihrten zu vorfibergehender lnkontinenz, dauernd vermehrtem 
Harndrang und gelegentlichen nachtlichen Secessus inscii. Beiderseitige Erweichungsherde 
im Streifenhfigel hatten dauernde lnkontinenz zufolge, welche sich im wesentlichen nicht 
von der spinalen unterscheide. Auch hebt HOMBURGER schon hervor, daB mit der doppel
seitigen Erweichung der genannten Ganglien wohlcharakterisierte Storungen der Statik 
und Lahmungserscheinungen einhergehen, die erheblich von dem Bilde derjenigen abweichen, 
die nach Lasionen der corticalen KapseHaserung entstehen. L. R. MULLER (183) zweifelt 
auf Grund der vorliegenden Erfahrungen nicht an einer willkiirlichen BeeinfluBba.rkeit 
der Blasenfunktion von der Hirnrinde aus, nimmt aber trotzdem kein eigentliches Blasen
zentrum in der Rinde an. Wir haben schon im Abschnitt fiber die segmentalen Zentren 
hervol'gehoben, daB GOLTZ schon vor fast 60 Jahren eine willkiirliche direkte Blasen
entleerung ablehnte. Ganz in diesem Sinne meint nun MULLER, daB von den obersten Teilen 
der Zentralwindung, vermutlich vom Lobulus paracentralis aus, unmittelbar nach der Ent
leerung des Harns durch Kontraktionen der quergestreiften Perinealmuskulatur der reflek
torische Vorgang eingeleitet werde, der den VerschluB der Blase bedinge; auch sei es wahr
scheinlich, daB der Reflex, der zur Blasenentleerung fiihrt, durch den spinalen Nervus 
pudendus und die quergestreifte Muskulatur am Beckenboden angeregt werden kann. 
FOERSTER (183) ist, wie MULLER mitteilt, auf Grund von Erfahrungen bei SchuBverletzungen 
des Gehirns zu der Annahme gekommen, daB der corticale Fokus der Blaseninnervation 
auf der lnnenseite der Hemispharen, und zwar im Lobulus paracentralis liege. 

Wir sehen, daB in bezug auf die Bauch- und Beckeneingeweide die vor
liegenden Erfahrungen zu einer ganz sicheren Entscheidung nicht geniigen. An del' 
BeeinfluBbarkeit del' Tatigkeit del' inneren Organe von verschiedenen Gehirn
stellen aus, insbesondere yom Hypothalamus und von del' motorischen Rinden
region aus kann man nicht zweifeln. Die Regulierung del' lrisbewegungen yom 
Zwischenhirn aus ist, wie wir gesehen haben, nachgewiesen; es ist moglich, daB 
aile Hohlorgane mit glatter Muskulatur von diesel' Region aus eine ahnliche 
Regulierung erfahren, abel' sichel' nachgewiesen ist es nicht. Einen EinfluB des 
Corpus striatum auf die Bauch- und Beckeneingeweide anzunehmen, gestatten 
die vorliegenden experimentellen Erfahrungen nicht. Fur die Annahme eines 
Kleinhirneinflusses bestehen keine genugenden Anhaltspunkte. Wie del' Rinden
ein£luB auf die inneren Organe zu beurteilen sei, daruber wollen wir in den 
zusammenfassenden Bemerkungen uns auBel'll, da hier ahnliche Erwagungen 
in Betracht kommen wie bei den anderen vegetativen Rindeneinfliissen. 

6. Einflu8 vegetativeI' Zentren auf Driisen mit innerer Sekretion. 1st das Gehirn 
als eine Driise mit innerer Sekretion anzusehen 1 

Auf die innigen Beziehungen zwischen dem vegetativen und endokrinen 
System wird in del' medizinischen Literatur auf Schritt und Tritt hingewiesen, 
ihrem Zusammenwirken wird beim Ablauf del' Lebensprozesse eine wichtige Rolle 
zuerkannt. Freilich wissen wir nicht sichel', inwieweit die Wirkung del' Hormon
organe auf die Gewebe und ihren Stoffwechsel eine direkte ist und wieweit sie 
unter Vermittlung des Nervensystems zustande kommt [BIEDL (170)]. VOl' 
kurzem hatJAMIN (359) wieder auf die anatomischen, funktionellen und viel
fach auch genetischen Zusammenhange zwischen vegetativem Nervensystem 
und innersekretorischen Drusen hingewiesen, dabei abel' hervorgehoben, daB 
das Hauptgewicht del' Inkretorgane in ihrem Angriff auf die Erfolgsorgane, 
auf das Parenchym, auf die Zelle liege. Die auf das periphere Geschehen be
zuglichen Fragen fallen nicht in den Rahmen diesel' Abhandlung. Abel' auch 
auf die viel£ach noch umstrittene Frage nach einer Einwirkung der Inkrete 
auf die hOheren vegetativen Zentren kann hier nur kurz eingegangen werden. 

LESCHKE (187) hat mitgeteilt, daB bei Katzen die leiseste Beriihrung der Zwischenhirn
basis mit einem in Suprareninliisung 1 : 1000 getauchten Tupferende genfige, um den 
augenblicklichen Tod des Tieres herbeizufiihren. Dieser Angabe bin ich nun wiederholt 
(284,340) entgegengetreten. lch habe mich namlich - noch gemeinsam mit KREIDL -
davon iiberzeugt, daB man mit einer solchen Suprareninliisung die Zwischenhirnbasis bei 
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Katzen schwacher und starker beriihren, ja auch einreiben kann, ohne andere Wirkungen 
zu erzielen als man sie auch sonst bei mechanischer Reizung dieser Stelle zu sehen bekommt. 
Selbst Einspritzungen von Adrenalinlosung in den Hypothalamus fiihrte in unseren Ver
suchen nie zum Tode des Tieres, ja nicht einmal zu stiirmischen oder besonders auffallenden 
Symptomen. Die von LESCHKE beobachtete Erscheinung kann also nicht als Ausdruck 
einer gesetzmaJ3igen Beziehung angesehen werden. Erst jiingst wieder haben auch KAHN 
und RINDT (360) in Bestatigung meiner von ihnen allerdings iibersehenen Mitteilungen 
angegeben, daB sie bei Hunden, Katzen und Kaninchen niemals den Tod des Tieres nach 
Applikation von Adrenalin, ja iiberhaupt keinerlei auffallende Wirkung gesehen hatten. 
SPIEGEL und SAlTO (230) gingen davon aus, daB die Existenz von gefaBerweiternden Zentren 
in der Umgebung des 3. Ventrikels, wie sie sagten, insbesondere durch die Unter
suchu~gen von KARPLUS und MEIDL wahrscheinlich geworden war und versuchten nun 
Organextrakte moglichst dem 3. Ventrikel bzw. dem mit diesem kommunizierenden Seiten
ventrikel einzuverleiben. Auf diese Weise wurden die Extrakte der Schilddriise, des Hodens, 
der Ovarien, der Zirbel, des Infundibularteils der Hypophyse sowie Adrenalin gepriift. 
Wahrend beim Adrenalin der Vergleich der intravenosen und der intraventrikularen Injek
tion keine Anhaltspunkte fiir eine zentrale Beeinflussung des Blutdruckes durch das Adrenalin 
ergeben hatte, zeigte sich eine solche deutlich beim Pituglandol, dem Extrakt des Hypo
physenhinterlappens. Es ergab sich eine zentrale blutdrucksenkende Wirkung und ebenso 
wirkten Testiglandol und Epiglandol. RUBS (251) Versuche sprechen auch fiir ein Angreifen 
des Pituitrins an den vegetativen Zentren des Zwischenhirns. Dann hat LEIMDORFER (245) 
die Wirkung der aus menschlichen Hypophysenhinterlappen hergestellten Extrakte auf 
Katzen beschrieben. Er fand, daB die Extrakte in Gaben, die intravenos unwirksam waren, 
nach intralumbaler Injektion eine kriiftige Blutdrucksteigerung hervorriefen. Er meinte, 
daB diese Steigerung wahrscheinlich auf eine Erregung hoherer, im Gehirn gelegener Zentren 
zuriickzufiihren sei; er konnte sie nicht mehr beobachten, wenn er vorher den Duralsack 
in der Hohe des Halsmarks abgebunden hatte. Er hebt auch hervor, daB Adrenalin im 
Gegensatz zu den Hypophysenpraparaten nach intralumbaler Einverleibung keine Druck
steigerung hervorrief. SPIEGEL (324) stellte freilich die Beweiskraft dieser Versuche in Frage 
und meinte, daB es sich dabei urn eine direkte Riickenmarksreizung durch Verletzung des
selben gehandelt haben kOnnte. Dann haben HOLLANDER und SPIEGEL (339) eine blut
drucksenkende Wirkung von Extrakten aus dem Plexus chorioideus nachgewiesen, die nach 
ihrer Annahme in der Hauptsache auf deren Gehalt an Histamin oder in ihrer Wirksamkeit 
histaminahnlichen Substanzen zu beziehen war. Sie denken dabei an die Moglichkeit einer 
zentralen neben der peripheren Komponente beim Zustandekommen dieser Wirkung. 
Hier sei auch daran erinnert, daB schon vor 20 Jahren EDINGER (131) zeigte, daB Tusche, 
die er in menschliche Hypophysen injiziert hatte, nicht in den Ventrikel eintrat, sondern 
in langen Ziigen aus dem cerebralen Hypophysenanteil in die Hirnsubstanz sich hineinzog. 
Urn dieselbe Zeit aber wiesen CUSHING und GOETCH (124) in der Cerebrospinalfliissigkeit 
eine Substanz nach, welche dieselben Reaktionen gab wie das Pituitrin, woraus sie mit 
Wahrscheinlichkeit schlossen, daB das aktive Prinzip der Pars nervosa der Hypophyse in 
den Hohlraum des 3. Ventrikels sezerniert wird. Seither wurde die Annahme dieser Autoren 
durch viele andere bestatigt [DIXON (212), TRENDELENBURG (231, 255), MIURA (236) u. a.]. 
Insbesondere haben aber CUSHING (353) selbst und seine Mitarbeiter gezeigt, daB Injektion 
von Hypophysenhinterlappenextrakt in den 3. Ventrikel bei Mensch und Tier einen deut
lichen parasympathischen Effekt hat (GefaBerweiterung, Schwitzen, Tranensekretion, 
Brechen usw.). 

Auf die besonders komplizierte und vielfach studierte Frage des Z'!tsammen
wirkens vqn Hypophyse und Zwischenhirn gehen wir an einer spateren Stelle 
noch ein. Hier solI zunachst nur von den leichter iibersehbaren experimentellen 
Erfahrungen die Rede sein, die fUr einen direkten Einfluf3vegetativer Zentren 
auf einzelne Drusen mit innerer Sekretion sprechen. Dann wollen wir auf die 
in jiingster Zeit viel diskutierte Frage der inneren Sekretion des Gehirns selbst 
eingehen. 

CANNON und DE LA PAZ (130) haben schon 1911 iiber hierhergehOrige Ver
suche berichtet. Sie haben Katzen durch einige Minuten in der Nahe bellender 
Hunde gehalten. Viele dieser Katzen zeigten hochgradige Erregung, dabei auch 
die bekannten Zeichen der Sympathicusreizung. Von solchen Katzen wurden 
Blutproben vor und nach der Erregung abgenommen und in ihrer Wirksamkeit 
auf die Langsmuskeln von Katzeneingeweiden miteinander verglichen. Es 
stellte sich heraus, daB nur das Erregungsblut Relaxation hervorrief, was auf 
das Vorhandensein von Adrenalin in diesem Blute bezogen wurde. CANNON und 
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RAPPORT (190) haben dann aus Reflexversuchen mit dem entnervten Katzen
herz geschlossen, daB am oberen Ende des 4. Ventrikels ein Reflexzentrum 
fUr die Adrenalinsekretion liege. SCHURMEYER (254) hat bei P. TRENDELENBURG 
an Fri:ischen einschlagige Versuche unternommen. Nach Verletzung des Bodens 
des 3. Ventrikels trat bei diesen Tieren innerhalb 10-15 Minuten eine Dunkel
farbung der Haut auf, die stundenlang anhielt. Auch nach Durchschneidung 
des Halsmarks kam diese Wirkung noch zustande. Der Autor schloB daraus, 
daB die Pars intermedia der Hypophyse beim Frosch vom Boden des 3. Ventrikels 
aus zur Ausschuttung der melanophorenwirksamen Substanz angeregt werden 
kann. Man hat nach Zufuhr diuretischer Substanzen eine Vermehrung des 
Zisternenliquors an uteruskontrahierender und melanophorenexpandierender 
Substanz wiederholt nachgewiesen [D. Cow (167), HOFF und WERMER (282)]. Die 
Autoren schlossen daraus auf eine Vermehrung des Pituitringehaltes des Liquors 
infolge eines uber die Zwischenhirnzentren gehenden Reflexes. HOFF und WER
MER (283) haben dann bei Hunden, die sie durch Vorzeigen von Katzen erregt 
hatten, eine betrachtliche Vermehrung des Pituitringehalts im Zisternenliquor 
gefunden. KARPLUS und MEIDL (265) haben bei Untersuchungen uber die 
Beziehungen der Hypothalamuszentren zum Blutdruck die Mi:iglichkeit eines 
Zusammenhanges der gefundenen Blutdrucksteigerung mit Vorgangen der 
inneren Sekretion ins Auge gefaBt. Sie sind aber zu dem Ergebnis gekommen, 
daB die Blutdrucksteigerung bei Reizung der vegetativen Zentren nicht auf dem 
Wege uber die Drusen mit innerer Sekretion zustande kam. Diese Steigerullg 
blieb namlich sowohlllach Hypophysenexstirpation wie nach Exstirpation beider 
Nebennieren erhalten. Auch konnten KARPLUS und KREIDL die von manchen 
Forschern nach Splanchnicusreizung angegebene Blutdrucksteigerung in zwei 
Phasen von denen die zweite Phase als Folge einer Adrenalinausschuttung ange
sehen wurde, bei Reizung des Zwischenhirns nicht finden. [Die merkwurdigen Er
gebnisse von TOURNADE und CHABROLE (197) sowie von HOUSSAY und MOLINELLI 
(233) bei Verbindung der suprarenalen Vene eines groBen Hundes mit der Jugu
laris eines kleinen Hundes und nachfolgender Reizung des Splanchnicus des groBen 
Hundes bzw. seiner Infundibularregion, wurden von GLEY und QUINQUAUD 
(193,201) bestritten.] Es konnten also KARPLUS und KREIDL durch die Beob
achtung der Blutdrucksteigerung die Frage nach der Adrenalinausschuttung bei 
Erregung der Hypothalamuszentren nicht entscheiden. Dieselben Autoren 
haben dann eine Nebenniere vor und die zweite nach der Hypothalamusreizung 
bei Katzen herausgenommen und die Organe nach der FURTHschen Methode (94) 
chemisch auf ihren Adrenalingehalt untersucht. Doch lagen die gefundenen 
Differenzen innerhalb der Fehlergrenze; es hatte sich namlich durch Vorver
suche herausgestellt, daB die Literaturangaben uber den stets gleichen Adrenalin
gehalt beider Nebennieren nur annahernd richtig sind. Bei manchen Vergleichs
katzen fanden sich Differenzen der rechten und der linken Nebenniere im Adre
nalingehalt, die 10% betrugen. FEE und PARKES (307) haben bei weiblichen 
Kaninchen nach dem Coitus das GroBhirn samt dem Zwischenhirn und der 
Hypophyse entfernt. Die Tiere uberlebten diese Operation 24 Stunden. Wurde 
diese Hypophysektomie innerhalb der ersten Stunde nach dem Coitus vor
genommen, so wurde dadurch die Ovulation verhindert, die sonst 10-12 Stunden 
nach dem Coitus mit Sicherheit zu erwarten war. Wurde aber die Hypophysek
tomie spater als 1 Stunde nach dem Coitus vorgenommen, so hatte sie keine 
solche inhibitorische Wirkung mehr, wenn auch die folgende Entwicklung der 
Corpora lutea nicht normal war. Es lag nun nahe, aus diesen Versuchen zu 
schlieBen, daB die Erregung durch den Coitus uber die vegetativen Zentren 
vom Hypophysenvorderlappen her Sexualhormone zur Ausschuttung bringt, die 
zur Einleitung der Ovulation ni:itig sind. 
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Gegeniiber diesen vielfach doch nicht ganz eindeutigen und iiberzeugenden 
Ergebnissen unternahmen nun KARPLUS und PECZENIK (341) den Versuch, die 
Methode von KARPLUS und KREIDL zur Erregung der Hypothalamuszentren 
unter Heranziehung biologischer Untersuchungsmethoden zur Entscheidung der 
Frage zu verwenden, ob sich eine direkte Beeinflussung von Driisen mit innerer 
Sekretion durch die zentrale Erregung nachweisen lasse. Sie haben zunachst 
den EinfluB der Hypothalamuserregung auf die pituitrinahnlichen Eigenschaften 
des Liquor cerebrospinalis studiert und sind in ihren an Katzen ausgefUhrten 
Versuchen zu folgenden Ergebnissen gekommen. Hypothalamuserregung kann 
zu einer Veranderung des Liquor cerebrospinalis in dem Sinne fUhren, daB der 
aus der Zisterne entnommene Liquor starker erregend auf den Meerschweinchen
uterus wirkt als vor der Reizung und starker expandierend auf die Melanophoren 
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Abb.12. Die obare Linie (L, 0.2) zeigt die vollkommene Wirkungslosigkeit (les Liquors auf den 
uterus, nachdem das Tier 1 Stunda mit freigelegter Hirnbasis in Narkose gelegen hatte. Die 
Hnke untere Kurve (L, 0,2) zcigt, dall dieselbe Menge von dem 30 IIfinuten nach dar Hypothalamus· 
reizung abgenommenen Liquor cine starke Uteruskontraktion bewirktc. Die recht.e untere Kurve 

(P 0,02) zeigt die Wirkung des Pituitrins. [Nach KARPLUS und PECZENIK (341.] 

der Froschhaut. Die obenstehende Abb. 12 zeigt die Wirkung auf den Uterus. 
Diese Liquorveranderung kann man nach den jetzt herrschenden Ansichten 
auf eine Pituitrinausschiittung zuriickfiihren. Die Hypothalamuserregung war 
in den Versuchen von KARPLUS und PECZENIK mit den Symptomen der Reizung 
des Halssympathicus verbunden, oft auch von allgemeiner Erregung und Schreien 
der Tiere begleitet. Es ergab sich aber, daB die direkte Reizung des Halssym
pathicus nicht zur Pituitrinausschiittung fiihrte, ebensowenig kraftige Reizung 
des Nervus ischiadicus, die mit allgemeiner Erregung und Schreien verbunden 
war. Anderseits rief die Reizung des Hypothalamus auch nach Durchschnei
dung des Halssympathicus noch Pituitrinausschiittung hervor. Auch die Rei
zung des Tuber cinereum fiihrte zur Pituitrinausschiittung ohne gleichzeitig 
Halssympathicusreizung, Schreien oder allgemeine Erregung zu bedingen. Die 
Abb. 13 zeigt die Wirkung der zentralen Erregung auf die Melanophoren 
des Frosches. Die Annahme war naheliegend, daB im Hypothalamus ein 
die H ormonausschiittung der H ypophyse in den Liquor regulierender M echanismus 
liege. Es lieB sich auch nachweisen, daB die Steigerung des Hormongehaltes 
im Liquor nicht die Folge einer vorherigen Ausschiittung ins Blut war. Das 
Pituitrin wurde wenigstens zum Teil ohne den Umweg iiber das Blut direkt in 
den Liquor entleert. KARPLUS und PECZENIK (373) konnten in einer 2. Mit
teilung ihre Ergebnisse dahin erganzen, daB faradische Reizung des Hypothala-
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mus der Katze den Zisternenliquor so verandern kann, daB er nun auf die Ery
throphoren der Elritze expandierend und bei der Katze blutdruckerhohend 
wirkt . - Es sind aber bei der Deutung dieser Versuchsergebnisse die unten 
erwahnten histologischen Befunde [SCHARRER (378) u. a.] und experimentellen 
Feststellungen [DALE (381) u. a.] der letztenJahre tiber eine mogliche inkretorische 
Tatigkeit des Zentralnervensystems selbst in Betracht zu ziehen. 

Es ist seit Jahren mehrfach die Frage erortert worden, ob nicht das Gehirn 
selbst oder etwa bestimmte Teile des Gehirns als Driisen mit innerer Sekretion 
anzusehen seien. 

P. TRENDELENBURG (300) hat in einer Arbeit iiber experimentellen Diabetes insipidus 
gemeint, es sei sehr wohl moglich. daB die Zerstorung des Tuber cinereum nicht dadurch zu 

A B 
Abb. 13. Zwei stiickchen eines Froschhautstreifens. A hatte in vor der Reizung gewonnenem Liquor 

gelegen, B im Liquor, welcher 25 Minuten nach der Tuberreizung entnommen worden war. 
[Nach KARPLUS und PEOZENIK (3U).] 

dauernder Harnflut fiihrt, daB nervose Zentren der Wasserregulation zum Fortfall kommen, 
sondern daB die Harnflut die Folge des Fortfalls der Produktion eines im Tuber gebildeten, 
und zwar nach der Hypophysenentfernung vermehrt gebildeten Stoffes ist. Dieser Stoff 
sei offenbar mit dem harnhemmenden Stoff des Hinterlappens identisch. PICK (294) schrieb, 
die Erregbarkeit der vegetativen, meist im Zwischenhirn gelegenen Zentren scheine "durch 
eigene Hormondriisen geregelt zu werden, als welche der Hinterlappen der Hypophyse, die 
hypotuberale Hypothalamusgegend und das Tuber cinereum selbst anzusehen sind". 
Genauere anatomische Studien haben aber nun gezeigt, daB sich Driisenzellen der Hypo
physe weit hinauf langs ihres Stieles auf das Tuber cinereum erstrecken. Besonders be
merkenswert sind die Befunde, die CAMERON (305) aus dem Institut von ASCHOFF iiber 
die Beziehung der Pars tuberalis der Hypophyse zum Hypophysenapparat mitgeteilt hat. 
Er fand, daB die Verteilung des Hypophysenpigments in der Pars neuralis, im Stiel und im 
Tuber cinereum besonders in der Nahe der Nervenzentren, dicht beim 3. Ventrikel einen 
morphologischen Nachweis vom AbfluB des Sekretes in dieser Richtung liefere. Bei der 
Auswertung der Folgen der experimentellen Durchschneidung des Hypophysenstiels miisse 
beriicksichtigt werden, daB bei diesem Experiment zwar der groBte Teil des Hypophysen. 
systems von seiner Beziehung zum Gehirn ausgeschaltet werde, daB aber immer noch Reste 
der Pars tuberalis in der Gegend des Tuber cinereum zuriickbleiben, welche die weitere 
Funktion des Hypophysensystems iibernehmen und das Tuber cinereum beeinflussen 
konnen. Jedenfalls sei eine reine Wirkung der nervosen Zentren in diesen Experimenten 
nicht zu erreichen. KOSTER (287) hat bei genauer mikroskopischer Untersuchung hypo-
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physektomierter Hunde gesehen, daB zwei Monate nach dieser Operation die zuriickgeblie
bene Pars tuberalis schon hypertrophiert sein kann. Ick (340) habe bei einer friiheren 
Gelegenheit mitgeteilt, daB ich bei 6 Mfen den Hypophysenstiel durchtrennt habe. Mo
RAWSKI (137), der die histologische Untersuchung durchfiihrte, hat die FaIle ausfiihrlich 
veroffentlicht nnd schreibt, daB die vollstandige Durchtrennung des Hypophysenstiels 
fiir den Mfen ein Eingriff sei, den er nicht nur sehr gut vertrage, sondern welcher auch 
(wenigstens beim erwachsenen Tier) symptomlos verlaufe. Dabei waren Infundibulum und 
Hypophyse vollkommen voneinander getrennt. Auch bei der Beurteilung dieser Versuche 
ist das anatomische Verhalten, auf das CAMERON aufmerksam machte, wohl zu beachten. 
GUTOWSKI (225) hat durch Injektion eines Biodialysats des Hundegehirns bei anderen 
Hunden Blutdrucksenkung hervorgerufen. STEINACH (326) hat die Wirkung von Extrakten 
und PreBsaften des Gehirns untersucht. Das Ausgangsmaterial gewann er von Froschen, 
Ratten, Hunden, Rindern, einnial auch vom Menschen. Er fand die Hirnrindensubstanz 
besonders wirksam. Es ergab sich, daB durch diese Extrakte und PreBsafte die Reflex
erregbarkeit des Frosches erMht wird. Er hat beim Wasserfrosch den Wischreflex, beim 
Laubfrosch den Schnappreflex gepriift. HABERLANDT (309) fand ErhOhung des Muskeltonus 
und der Reflexerregbarkeit durch GroBhirnemulsion. Auch vom Zwischenhirn und Mittel
him waren Emulsionen wirksam, weniger solche vom Riickenmark. Emulsionen von Leber, 
Milz und peripheren Nerven waren unwirksam. Es handelte sich um eine spezifisch erregende 
Substanz. Zusammenfassend sagt er, "daB es sich bei dem im Z,!?tralnervensystem nach
gewiesenen Erregungsstoff um eine wasserli:isliche, Alkohol und Ather unli:isliche thermo
labile, dialysable und nicht artspezifische Substanz handelt, die wohl als weiteres Hormon 
des Wirbeltierkorpers zu betrachten sein wird". OLIVET (346) meint aus Versuchen an 
Kaninchen schlieBen zu ki:innen, daB im Gehirn diuretische Hormone gebiIdet werden, und 
er sah als das Zentrum der Hormonbildung das Zwischenhirn an. LEIMDORFER (344) hat 
gefunden, daB Acetonextrakte aus der Hirnrinde und vomRautengrubenboden keine wesent
liche Blutdruckwirkung hatten, wahrend solche vom Zwischenhirnboden und von den Stamm
ganglien starke Blutdrucksenkung hervorriefen. Er glaubt, daB es sich nicht um Histamin 
oder Cholin, sondern um andere Stoffe handeIn miisse. 

Wiederholt wurde von den Autoren schon eine klinische Verwertung der Hormone des 
Gehirns ins Auge gefaBt. Die Erfahrung lehrt, daB auf verschiedenen Gebieten auf unsichere 
theoretische Voraussetzungen hin praktische Versuche mit guten Erfolgen unternommen 
wurden, selbst wenn sich hinterher herausgestellt hat, daB die Voraussetzungen nicht nur 
unsicher, sondern vollkommen unrichtig waren. LaBt man aber eine evtl. praktische Ver
wertung aus dem Spiel und betrachtet, wie es hier unsere Aufgabe ist, die Frage nur vom 
wissenschaftlichen Standpunkt, so muB man wohl sagen, daB die vorliegenden Erlahrungen 
die Annahme, das ganze Gekirn oder bestimmte Teile desselben seien als DrUse mit innerer 
Sekretion anzuseken, noeh keineswegs beweisen. 

Wir miissen aber schlieBlich auf histologische Befunde am Zentralnervensystem und 
auf experimentelle Erfahrungen am peripheren Nervensystem hinweisen, welche die Frage 
nach einer innersekretoriscken Tatigkeit des Zentralnervensystems auls neue zur Diskussion 
stellen, ohne sie allerdings vorlaufig entscheiden zu konnen. . 

Histologiseke Belunde am Zentralnervensystem. SPEIDEL (209) hat im Riickenmark von 
Fischen Zellbilder gesehen, die er als charakteristisch dafiir ansah, daB diese Zellen sekre
torisch .tatig sind. Wiederholt wurde auf Grund histologischer Befunde an eine sekretorische 
Tatigkeit vegetativer Zellen des Hypothalamus gedacht. POPPI (348) wurde durch histo
logische Eigentiimlichkeiten des Nucleus periventricularis beim Menschen zur Frage gefiihrt, 
ob diese Tuberzellen nur das aktive Hypophysenprinzip aufbewahren (COLLIN) oder ob sie 
selbst innersekretorisch tatig sind, und er neigt sich letzterer Annahme zu. In erster Linie 
miissen aber die Untersuchungen von SCHARRER (378,379) hervorgehoben werden, der bei 
Fischen, Amphibien und Schlangen im Nucleus supraopticus und Nucleus paraventricularis 
Zellbilder gesehen hat, die ihn zu dem Schlusse fiihrten, daB es sich hier um Driisenorgane 
handelt. Er spricht von der ZwisehenkirndrUse. Auch die histologischen Eigentiimlichkeiten 
der Tuberkerne des menschlichen Gehirns seien nicht als pathologische Veranderungen 
aufzufassen, sondern der Ausdruck der besonderen inkretorischen Funktion dieser nervosen 
Elemente. Auch Roussy und MOSINGER (386) haben im Nucleus supraopticus des Menschen 
Zellbilder beobachtet, die sie als Ausdruck eines Sekretionsprozesses ansehen; es sind nicht 
nur Sekretionsprodukte aus der Hypophyse, sondern auch Sekretionsprodukte des Hypo
thalamus selbst. - Bei aller gebotenen Vorsicht muB man doch sagen, daB diese histologi
schen Ergebnisse eine inkretoriscke Funktion der vegetativen Zellen des Hirnstammes zwar 
nicht beweisen, aber dock nakelegen. 

Experimentelle Erlahrungen am peripkeren Nervensystem. Wir ki:innen auf sie hier nur 
insoweit mit einem Worte eingehen, als ihre Erwahnung zum Verstandnis der Annahme 
einer sekretorischen Tatigkeit des Zentralnervensystems notwendig ist. Schon ELLIOT (108) 
meinte, daB bei dem Mechanismus, der von dem Nervenimpuls im MuskeI ausgeli:ist wird. 
Freiwerden von Adrenalin eine Rolle spiele. DIXON (U5) fand, daB das Hundeherz nach 
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Vagusreizung selbst herzhemmende Eigenschaften annimmt. DEMOOR (153) sah, daB nach 
Chordareizung der Speichel Substanzen enthielt, die wieder speichelerregend wirkten. 
LOEWI (195,206,228) hat in einer Reihe schOner Untersuchungen nachgewiesen, daB unter 
dem EinfluB herzhemmender und -fordernder Nerven Stoffe von gleichem Wirkungscharakter, 
wie er der Nervenreizung zukommt, in der Fullungsfliissigkeit des Herzens nachweisbar 
werden. BRINKMAN und RUITER (223) zeigten, daB durch die Erregung von Nerven quer
gestreifter Muskulatur (Frosch) eine Substanz gebildet wird, die kriiftige Kontraktionen 
des Darmes eines zweiten Frosches hervorzurufen vermag. Besonders bemerkenswert ist, 
daB auf Grund der nun wahrscheinlich gewordenen humoralen Faktoren bei peripherer 
Hemmung und Erregung SHERRINGTON (240) schon 1925 an einem chemischen Faktor 
bei der Reflexubertragung im Zentralnervensystem dachte. Es wurde an der Synapse zu 
einer Sekretion 'kommen, die Nervenenden waren sekretorische Nerven. Die Tatigkeit 
der grauen Substanz wurde dann eben nicht nur in Leitung bestehen. SHERRINGTON erinnert 
an Umstande, die es verstandlich machen, daB in der grauen Substanz eine chemische 
Aktivitat zustande kame, die der weiBen fehlt. Er erwahnt den groBeren Blutreichtum der 
grauen Substanz, die Einseitigkeit der Leitungsubertragung an der Synapse, Leitungs
verzogerung, Summation der Reize, Ermudbarkeit .. Eine ganze Anzahl von Forschern hat 
sich in den letzten Jahren mit der Frage humoraler ttbertragung nervoser Erregung bei den 
Chromatophoren beschaftigt, so PERKINS (291) bei Crustaceen, MEYER (345) bei Fischen, 
HOGBEN (356) und seine Schule bei Amphibien und viele andere. Zusammenfassende 
Arbeiten auf diesem Gebiete verdanken wir KOLLER und MEYER (342), GIERSBERG (332) 
u. a.; vor wenigen Jahren hat uber den humoralen Faktor bei der Chromatophoren-Inner
vation PARKER (366) eine zusammenfassende Studie geliefert, in der er auf die Moglichkeit 
hinwies, daB solche humorale Vorgange auch im Zentralnervensystem eine Rolle spielen. 
CANNON und BACQU (352) sahen, daB nach Reizung der glatten Muskulatur bei der Katze 
eine Substanz ins Blut abgegeben wird - wie sie meinten von der glatten Muskulatur -, 
die entfernte Organe so beeinfluBt wie Sympathicusimpulse; sie sahen sie als ein Hormon 
an und nannten sie Sympathin. 

Sehr groBe Verdienste urn die Aufklarung der Frage der chemischen ttbertragung von 
Nervenerregungen ha~en sich DALE (381, 382) und seine Schule erworben. Aus den jungsten 
zusammenfassenden Darstellungen DALES ergibt sich etwa folgendes: Es hat sich heraus
gestellt, daB, wo immer in der Peripherie eine Nervenfaser mit Muskel, Druse oder auch 
mit einem anderen Neuron in Beziehung tritt, es zu einem chemischen Mechanismus kommt. 
Die dabei freiwerdenden Substanzen wurden geprillt; sie sind biologisch dem Acetylcholin 
bzw. dem Adrenalin gleich. Ob sie aber wirklich mit diesen Korpern identisch sind, laBt 
sich vorlaufig nicht sicher sagen, da infolge der geringen zur Verfugung stehenden Substanz
mengen bisher nur biologische Proben, nicht aber chemische Identifizierungen moglich 
waren. Fur uns ist hier von besonderem Interesse, daB auch an den Synapsen in den peri
pheren Ganglien bei Nervenreizung Acetylcholin frei wird, und zwar nur an den Synapsen. 
Nicht aus der praganglionaren Faser, nicht aus der Ganglienzelle, sondern nur am Ende 
der praganglionaren Faser, an der Synapse, wird Acetylcholin frei, erregt die praktisch 
mit diesem Faserende in Kontakt stehende Zelle und verschwindet, das heiBt verschwindet 
J:.>ei kunstlicher Erregung nicht vollkommen, da gerade am abflieBenden venosen Blut der 
ttberschuB, also das nicht verschwundene Acetylcholin biologisch nachgewiesen wurde. 
Man hat auch schon im Liquor cerebrospinalis des Hundes bei Vagus- und Sympathicus
reizung Acetylcholin gefunden. Es ist moglich, meint DALE, daB auch an den Synapsen 
des Zentralnervensystems ein cholinergischer Mechanismus wirkt. An einen chemischen 
Vorgang bei der Reizubertragung an der Synapse im Zentralnervensystem hatte, wie erwahnt, 
schon SHERRINGTON gedacht. 

Die neueren Erkenntnisse, die es so wahrscheinlich machen, daB in der Peripherie, 
auch in den peripheren Ganglien, die Nervenenden gleichsam wie mikroskopisch kleine 
Jf.ormondrUsen wirken, lassen nun ernstlich daran denken, daB eine derartige chemische 
Ubertragung spiiter einmal auch im Zentralnervensystem nachgewiesen werden k6nnte. 

7. Die zentrale Wiirmeregulierung. 
Saugetiere und Vogel halten ihre eigene Temperatur fast unverandert gegen

tiber hochgradigen Schwankungen der AuBentemperatur fest. Ein geordnetes 
Ineinandergreifen der bestandig vor sich gehenden Prozesse der Warmebildung 
und Warmeabgabe ist dazu notig. Die Warmebildung kann durch Anderung 
der Oxydationen im Korper, die Warmeabgabe durch Anderung der Durch
blutung der Raut, der Lungenventilation, der SchweiBbildung beeinfluBt 
werden. Die meisten dieser V organge stehen unter einem weitgehenden EinfluB 
des vegetativen Nervensystems. Es hat sich nun lange, bevor wir von der Existenz 
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vegetativer Zentren im Zwischenhirn eine auch nur halbwegs gesicherte Kennt
nis hatten, ergeben, daB durch mannigfache Eingriffe in das Zentralnerven
system eine Starung der Warmeregulation hervorgerufen werden kann. 

SCHREIBER (38) berichtete schon 1874, daB er durch Einstiche in die verschiedensten 
Gehirnteile bei Kaninchen eine Steigerung der Kiirpertemperatur hervorrufen konnte, 
falls die Tiere vor Warmeverlusten durch kiinstliche Mittel geschiitzt wurden, daB aber 
die Temperatursteigerung bedingungslos und konstant nach Verletzungen an der Grenze 
zwischen Medulla oblongata und Pons erfolgte. 1m Jahre 1876, also wenige Jahre nach 
den Versuchen von FRITSCH und HITZIG iiber die Erregbarkeit der Hirnrinde, berichteten 
EULENBURG und LANDOIS (45), daB sie beim Hund durch Zerstiirung der hinter dem Sulcus 
cruciatus gelegenen Rindenpartie betrachtliche Steigerung der Temperatur der kontra
lateralen Extremitaten hervoITufen konnten, wahrend die elektrische Reizung derselben 
Rindenp!utien zu einer voriibergehenden Abkiihlung der kontralateralen Extremitaten 
fiihrte. 

Fast zur gleichen Zeit (1884) haben RICHET (62), OTT (69) und ARONSOHN (58) iiber 
den EinfluB von Stichverletzungen des Gehirns auf die Kiirpertemperatur berichtet. RICHET 
verletzte das Vorderhirn, konnte die Stelle, auf die es ankam, nicht genau lokalisieren, 
und erzielte so ein nerviises traumatisches Fieber. Die von ihm operierten Kaninchen 
zeigten Erhiihung der Kiirperwarme, Erhiihung der Warmeausgabe, d. h. also der Warme
produktion, und Erhiihung der psychischen Erregbarkeit. OTT fand bei Einstich in die 
Gegend des Corpus striatum Temperaturerhiihung. Einige Jahre spater meinte er ge· 
meinsam mit CARTER (69), vier Hitzezentren feststellen zu kiinnen. AIle entsprachen dem 
Corpus striatum und dem vorderen Ende des Thalamus opticus und die Autoren versuchten 
auch eine Vorstellung von der Art der Wirksamkeit dieser Zentren im normalen Organismus 
zu gewinnen. 1891 gelang es OTT (79), zu zeigen, daB die durch Erhitzung von Kaninchen 
in einem Warmekasten hervorgerufene Polypnoe durch Verletzung des Tuber cinereum 
aufgehoben wird. Bei anderen Tieren rief er durch Verletzung des Tuber cinereum Tern
peraturerhiihung hervor. SchlieBlich zeigte er, daB nach Einstich ins Tuber cinereum im 
Thermostaten keine Polypnoe hervorgerufen werden kann. Aus diesen Versuchen schloB 
OTT, daB das Tuber cinereum das Zentrum fur Polypnoe urul Thermotaxis sei. 1893 hat dann 
OTT (83) bei Katzen die Wirkung von Riickenmarksdurchschneidungen auf die Kiirpertem. 
peratur studiert und meint, daB das Riickenmarkstemperaturzentrum beim normalen 
Tiere nur eine geringe Rolle spiele; entscheidend seien die cerebralen Zentren. In der Rinde 
nimmt er entsprechend den Versuchen von EULENBURG und LANDOIS ein Hemmungs· 
zentrum fiir die Warmebildung an. Thermogenetische Zentren liegen, meinte er, 1. im 
Nucleus caudatus; 2. in der grauenMasse unter und vor dem Corpus striatum; 3. im Tuber 
cinereum. Er nimmt an, daB diese Gehirnzentren vermittels der Spinalzentren auf die 
Gewebe einwirken, wenn der Metabolismus Beschleunigung oder Hemmung verlangt, damit 
die richtige Temperatur erhalten bleibt. Alle diese Zentren wirken also sowohl thermo
genetisch wie thermolytisch, sind also temperaturregulierende, thermotaktische Zentren. 
ARONSOHN (58) berichtete zunachst iiber das Sinken der Temperatur in Leber, Muskeln, 
Darm nach korrekter Ausfiihrung des CLAUDE-BERNARDschen Zuckerstichs, wahrend er 
Ansteigen der Temperatur bei Verletzung der Seitenteile von Medulla oblongata und Pons 
sah. Bald berichtete ARONSOHN gemeinsam mit I. SACHS (59) iiber Versuche, bei denen 
sie das GroBhirn von Kaninchen, Meerschweinchen, Hunden verletzt hatten, indem sie 
eine Nadel yom Schadeldach bis zur Basis durchstieBen. Darauf sahen sie Anstieg der 
Temperatur urn 3° C, Beschleunigung von Respiration und PuIs, Verminderung der Chlorid
ausscheidung; Riickgang der Erscheinungen nach 2-3 Tagen; bei Wiederholung des Stichs 
wieder dasselbe Ergebnis wie das erste Mal. Es erschien den Autoren sicher, daB das Wirk
same nicht die Verletzung der Rinde, sondern die Verletzung eines GroBhirnganglions war, 
welches sie damals noch nicht naher bestimmen konnten; wohl aber meinten sie durch ihre 
Versuche ein Warmezentrum im GroBhirn nachgewiesen zu haben. Viele Jahre spater 
ist ARONSOHN (114) nochmals auf den Gegenstand zuriickgekommen und hat das Zentrum 
genauer anatomisch definiert. Es befindet sich "in dem oberen Drittel der medialen Seite 
des Nucleus caudatus, welcher den medialen Abschnitt des am Boden des Seitenventrikels 
in offener Lage liegenden Teiles des Corpus stria tum bildet". Die Anga ben von ARONSOHN 
und SACHS haben mehrfache Bestatigung erfahren. So berichtet GIRARD (65), daB er durch 
mechanische und elektrische Reizung der Rinde keine Temperaturerhiihung hervorrufen 
konnte; die mediale Konvexitat des Corpus striatum bis zur Basis erwies sich ihmals 
wirksam, wahrend alle anderen Lasionen in den vorderen Hirnpartien, auch in dem auBeren 
Anteil des Corpus striatum wirkungslos waren. Bei einigen Versuchen hatte er zur Ver
letzung des Corpus striatum stromlose Elektroden verwendet; nachdem die Temperatur
steigerung zuriickgegangen war, sendete er durch diese Elektroden einen schwa chen In· 
duktionsstrom und erzielte dadurch neuerlich Temperaturanstieg durch viele Stunden. 
Diesen Versuch konnte er an demselben Kaninchen mehrmals an aufeinanderfolgenden 
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Tagen wiederholen. Einige Jahre spater aber kam GmARD (71) zu der "Oberzeugung, daB es 
niche nur ein thermogeneti8che8 Zentrum gebe, wie ARONSOHN und SACHS gemeint hatten. 
Auch mit OTTS vier Hitzezentren ist er nicht einverstanden. Man kiinne nicht so genau 
lokalisieren. Es seien offenbar sehr zahlreiche Regionen, welche die Warme regulieren 
(1888). Auch TANGL (86) hat durch Einstich in den vorderen Teil des Thalamus opticus 
beim Pferde voriibergehende Erhiihung der Kiirpertemperatur hervorgerufen. 

Es ist bemerkenswert, daB aIle diese Versuche nicht zur allgemeinen An
erkennung eines W iirmezentrums im Gehirn fiihrten. 

BECHTEREW (117) meinte, es gebe Zentren fiir Warmeabgabe (Vasomotoren, SchweiB, 
Atmung) und Z611tren fiir Warmebildung (Bewegungs- und Driisenzentren). Jede Er
warmung hemme die Bildungund rege die Abgabe von Warme an und umgekehrt sei es 
bei jeder Abkiihlung. Erwarmung und Abkiihlung hiitten teils reflektorischen EinfluB 
auf die Zentren, teils wirkten sie direkt durch die Bluttemperatur. Es sei nicht notig, 
besondere Warmeregulationszentra anzunehmen. TIGERSTEDT (122) meint, daB die vielen 
vorliegenden Versuche keine bindenden Beweise fiir die Existenz von Warmezentren 
erbracht hiitten. Es handle sich bei der Warmeregulierung nicht um ein koordiniertes, 
wohl abgepaBtes Zusammenwirken einzelner Organe, sondern die hier tatigen Kiirperteile 
wiirden en bloc erregt. Es gebe keinen zwingenden Grund fiir die Annahme eines bestimmten 
Zentrums fiir die Warmeregulierung. Die Zentren der hier in Betracht kommenden Organe 
reagieren bei Temperaturveranderungen in einer dem Bedarf der Warmeregulation ent
sprechenden Weise. Beziiglich des Mechanismus kamen verschiedene Miiglichkeiten in 
Betracht, eine reflektorische Wirkung von Kiilte und Warme, dann die Wirkung der Blut
temperatur, auch kiinnten gewisse periphere Organe bei veranderter Temperatur des sie 
durchstriimenden Blutes ihren Stoffwechsel verandern. Seiner Ansicht nach sei bei der 
Warmeregulierung die Temperatur des Blutes wichtiger als die reflektorische Wirkung 
von Kalte- und Warmenerven. Auch LUCIANI (136) lehnte um diese Zeit (1911) die An
nahme ausschlieBlich thermischer Zentren sowie die ausschlleBlich trophischer Zentren 
ab und hielt an den von ihm schon 1889 formullerten Satzen fest: "Die Regulation der 
Ernahrung und der Warmebildung, der Assimilations- und Dissimilationsprozesse oder all
gemeiner des Stoffkraftwechsels eines jeden Teils wie des Gesamtorganismus, ist eine Grund
funktion de8 N erven8Y8tems in 8einer Gesamtheit und in seiner Einheit und niche eine Funktion 
de8 einen oder anderen Anteils oder Ab8chnitts dieses SY8tems." 

In den folgenden Jahren lieferten v. SCHONBORN (140), daun FREUND und seine Mit
arbeiter durch Riickenmarksdurchschneidungen beachtenswerte Beitrage zum Mechanis· 
mus der Warmeregulation. So fanden FREUND und STRASSMANN (144), daB nach Dorsal
markdurchschneidung ein gewisses Regulationsvermiigen gegen Abkiihlung erhalten bleibt, 
nach Cervicalmarkdurchschneidung aber jede Regulationsfahigkeit fehlt. Gemeinsam mit 
GRAFE (145) stellte FREUND spater fest, daB die Dorsalmarkdurchschneidung nur die physi
kalische Warmeregulation aufhebt, Cervicalmarkdurchschneidung aber auch die chemische. 
FREUND (154) hat dann Riickenmarkdurchschneidungen kombiniert mit Warmestichen 
(teils ins Corpus striatum, teils in den Thalamus). Er teilt seine Kaninchen in zwei Gruppen. 
Bei der ersten Gruppe war das Dorsalmark durchschnitten, bei der zweiten war entweder 
das Cervicalmark durchschnitten oder es war die Dorsalmarkdurchschneidung kombiniert 
mit der. Durchschneidung beider Vagi. Diese zweite Gruppe waren Tiere ohne Warme
regulation. Bei den Tieren der ersten Gruppe gelingt "der Warmestich, d. h. er fiihrt zur 
Hyperthermie, bei den Tieren der zweiten Gruppe, die "poikilotherm" gemacht sind, bleibt 
der Warmestich ohne jede Einwirkung auf die Kiirpertemperatur. Es ist vielleicht nicht 
ohne Interesse, daran zu erinnern, daB schon viele Dezennien vor den hier erwahnten Ver
suchen der Riickenmarkdurchschneidung CLAUDE BERNARD (15) mitgeteilt hat, daB er 
durch einen Schnitt durchs Riickenmark an der Grenze zwischen letztem Hals- und erstem 
Brustwirbel ein Kaninchen aus einem Warmbliiter in einen Kaltbliiter verwandeln kiinne. 

E. SACHS (139) konnte bei sorgfiiltigen Versuchen im Thalamus opticus, im Nucleus 
caudatus und im Nucleus lenticularis keine Zentren finden, welche bei direkter Reizung 
Temperaturveranderung bewirkten. Auch Zentren fiir Zirkulation und Respiration fand 
er weder im Thalamus noch im Streifenhiigel. An diesen negativen Ergebnissen hat SACHS 
in einer gemeinsamen Arbeit mit GREEN (180) auch 1917 noch festgehalten. Es gebe kein 
cerebrales Warmezentrum. Auch die gleich zu erwahnenden Versuche BARB OURS konnte 
er nicht bestatigen. 

BARBOUR (143) untersuchte die Miiglichkeit, die Kiirpertemperatur durch direktes Er
warm en oder Abkiihlen von Gehirnzentren unabhangig von der Bluttemperatur zu beein
flussen. Er verJetzte das Corpus triatum nach der Methode von ARONSON und SACHS, und 
verwendete zu dem Warmestich ein Doppelriihrchen, das von verschieden temperiertem 
Wasser durchflossen wurde. Er fand, daB Warme ein zentral wirkendes Antipyreticum sei, 
wahrend Kalte ein zentral wirkender, Hyperpyrexie und "Kaltefieber" erzeugender Reiz sei. 
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JAKOBY und ROMER (147) erschutterten 1912 die auf Grund der Warme
stichversuche damals vorherrschende Annahme von einem engumschriebenen 
Warmezentrum. ISENSCHMID und KREHL (146) konnten aber in demselben 
Jahr nachweisen, daB beim Kaninchen das Tuber cinereum fur die Warme
regulierung unentbehrlich ist. OTT (79) hatte schon vor dem Nachweis vege
tativer Zentren im Zwischenhirn auf das Tuber cinereum als das Zentrum der 
Warmeregulierung hingewiesen (s. oben). ISENSCHMID und KREHL haben nun auf 
Grund neuer, wesentlich beweisenderer Versuche und unter Hinweis einerseits 
auf die Experimente von KARPLUS und KREIDL, andererseits auf die anatomischen 
Feststellungen von EDINGER mit groBer Wahrscheinlichkeit angenommen, daB 
im Tuber cinereum ein wichtiges Warmezentrum gelegen sei. 

JAKOBY und ROMER (147) lehnen also die Annahme eng umschriebener Warmezentren 
abo Verletzungen mit Ventrikeleroffnung oder mit Reizung der Ventrikelwand riefen mehr 
weniger starke Hyperthermie hervor. Gelang es, den Ventrikel ohne Reizung zu eroffnen 
und dabei keine oder schwache Hyperthermie zu erzielen, so konnte nachtraglich durch 
Einbringung reizender Substanzen in den Ventrikel Temperatursteigerung hervorgerufen 
werden. Auch nach Entfernung der am Rand von Thalamus opticus und Corpus striatum 
angenommenen thermogenetischen Gebiete und Ablauf der Eingriffsfolgen, blieb isolierte 
Einwirkung von Carbolsaure auf die gesetzten Defekte ohne Wirkung, wahrend in die 
Ventrikel selbst eingefiihrte Carbolsaure zu Hyperthermie fiihrte. Danach waren also die 
angeblich thermogenetischen Gebiete fiir die Entstehung von Hyperthermien nicht er
forderlich_ Einbringung von Quecksilber in die Ventrikel, besonders in das Infundibulum, 
rief eine .sehr starke, lang anhaltende Hyperthermie hervor. Auf Grund ihrer Versuche 
nehmen die Autoren an, daB die Hypophyse und die Plexus chorioidei in Beziehung zur 
Warmeregulation stehen, indem sie auf die in den GroBhirnganglien vermutlich zerstreut 
liegenden,nervosen, die Warmeregulation bewirkenden Apparate durch Beeinflussung des 
diese Teile versorgenden Blut- und Lymphstroms einwirken. 

ISENSCHMID und KREHL (146) stiitzen sich auf zwei Reihen von Versuchen bei Ka
ninchen. Bei der ersten Reihe wurden durch einen Querschnitt die Hemispharen einschlieB
lich des Streifenhiigels abgetrennt, dabei die Capsula interna und alle anderen Verbin
dungen von Zwischenhirn und Vorderhirn durchtrennt. Bei der zweiten Reihe wurden 
GroBhirn und Zwischenhirn abgetrennt, der Schnitt zwischen Thalamus opticus und Vier
hiigel gefiihrt. Kaninchen ohne Vorderhirn und Zwischenhirn besaBen kein Warmeregu
lationsvermogen mehr; ihre Korpertemperatur sei nur bei einer bestimmten Hohe der 
AuBentemperatur normal und schwanke bei jeder Veranderung der Temperatur der Um
gebung. Nahrungsaufnahme rufe Temperatursteigerung hervor. Bei Ausschaltung des 
Vorderhirns allein bleibe das Warmeregulationsvermogen erhalten. Die fiir die Warme
regulation wichtigen Teile lagen ventral und medial in den mittleren und caudalen Teilen 
des Zwischenhirns. Die Autoren vermuten, daB zur Warmeregulation das Tuber cinereum 
und die unmittelbar angrenzenden Teile erhalten sein miissen, und daB diese Teile wohl 
die wichtigsten fiir die Warmeregulation seien. "Wir wagen urn so eher diese Vermutung 
auszusprechen, als KARPLUS und KREIDL durch elektrische Reizung eines zwischen In
fundibulum und GroBhirnschenkel gelegenen Punktes bei Katzen und Affen regelmaBig 
Halssympathicuswirkung erzielten und als EDINGER im zentralen Hohlengrau dieser gleichen 
Gegend einen Zentralapparat des Sympathicus vermutet_ DaB der Sympathicus fiir die 
Warmeregulation von groBer Bedeutung ist, ist durch die Versuche von Graf SCHONBORN, 
FREUND und FREUND und STRASSMANN zumindest hochst wahrscheinlich geworden." 
In Fortsetzung seiner Versuche mit KREHL hat ISENSCHMID gemeinsam mit SCHNITZLER (163) 
versucht, die kleinste Verletzung festzustellen, mit der man im Gehirn mit Sicherheit die 
zentrale Warmeregulierung aufheben kann. Beim Kaninchen sei jedenfalls das Tuber 
cinereum das wichtigste Zentralorgan fiir die Warmeregulierung. Ihm gegeniiber habe das 
Corpus striatum nur eine untergeordnete Bedeutung. Denn die Kaninchen konnten ohne 
Streifenhiigel und Hemispharen ihre Temperatur wie ein normales Tier regulieren. "Mit 
dem Tuber cinereum aber steht und fiillt das W iirmeregulationsvermogen. " Die umstehende 
Abbildung 14 ist einer zusammenfassenden Arbeit ISENscHMIDs (244) aus dem Jahre 1926 
entnommen. 

Auch ASCHNER (142) hat angegeben, daB er bei seinen Gehirnverletzungen von der 
Schadelbasis her, wenn das Instrument seitJich in den Thalamus opticus eindrang, Hyper
thermie beobachtete. LESCHKE (156) bestatigte die Angaben von ISENscHMID und MEHL. 
Es gelang ihm durch Ausschaltung der medialen Teile der Regio subthalamica (Zwischen
hirnstich) Kaninchen ihres Warmeregulationsvermogens zu berauben. Gemeinsam mit 
CITRON (152) zeigte dann LESCHKE, daB Kaninchen nach diesem Zwischenhirnstich die 
Fahigkeit verloren haben, fiebererregende Reize mit Temperatursteigerungen zu beantworten. 
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Von den im Jahre 1913 von L. KREHL und H. H. MEYER gehaltenen Referaten uber 
das Fieber, hat das letztere fUr uns besonderes Interesse. MEYER (157) meint, daB ein 
Warmezentrum im Gehirn angenommen werden musse. Seine Erregung durch Stoffe, 
die speziell auf den Sympathicus wirken, weise auf die 8ympathische Natur des Wiirme· 
zentrums hin. Man miisse anuehmen, daB dem Warmezentrum ein Kuhlzentrum gegeniiber
stehe, das parasympathisch sei. Es gebe parasympathisch erregende Gifte (den Oeulo
motorius, Vagus, die Chorda, den Pelvicus erregend), die Temperaturabfall hervorriefen, 
aber offensichtlich nicht durch Narkose eines Warmezentrums, sondern durch Erregung 
eines Kiihlzentrums. HASHIMOTO (169) hat danu gefunden, daB man durch artfremdes Ei
weill eine streng spezifische Sensibilisierung des Warmezentrums erzeugen kanu. Es kam 
zu einer Erregbarkeitssteigerung und erhohter Erschopfbarkeit des Warmezentrums. Be
merkenswert ist, was der Autor iiber das Verhaltnis der Warmezentren auf der rechten 
und der linken Seite zueinander angibt. Wenn entgegengesetzte thermische Reize gleich. 
zeitig auf die beiderseitigen Warmezentren einwirkten, wurde die Korpertemperatur immer 

Abb. 14. Schematischer Querschnitt durch das 
Zwischenhirn des Kaninchens in der Rohe des Tuber 
cinereum. Das Warmereglliationszentrllm liegt 

innerhaib des punktierten Bezirks. 
[Nach ISENSCHMID (244).] 

im Sinue der thermischen Reizung des lin
ken Warmezentrums, und zwar sowohl 
bei Warme- als auch bei Kalteapplikation 
auf das linke Warmezentrum, beeinfluBt. 
"Diese Tatsachenergeben, daB die Warme
zentren auf beiden Seiten des Corpus 
striatum existieren und daB das linke 
Warmezentrum das "Obergewicht iiber das 
rechte gewinnen kanu, also vermutlich 
starker entwickelt ist, ebenso wie das 
Sprachzentrum beim Menschen." ISEN
SCHMID (244) hat bei Besprechung dieser 
Versuche von HASIDMOTO die Ansicht 
ausgesprochen, daB es sich beiden Warme
und Kaltereizen, welche das durch das 
Rohrchen flieBende Wasser ausiibte, um 
eine Fernwirkung auf das Tuber cinereum 
handelte; die Rohrchen lagen in geringer 
Entfernung vom Tuber cinereum und man 
konne auf solche Versuche die Anuahme 

eines Unterschieds zwischen den beiden Seiten nicht griinden. Andererseits ist auch in 
den Versuchen von MERES und MOLITOR (269) uber Diuresezentren von einer Bevorzugung 
der linken Seite die Rede. Wir wollen auf diese Frage in den zusammenfassenden Bemer
kungen noch mit einem Wort zuriickkommen. RUB (251, 252) bezieht sich in seinen Studien 
uber den Fettstoffwechsel auch auf ein im Tuber cinereum angenommenes Warmezentrum 
und meint, daB dieses von ubergeordneten Zentren beeinfluBt werde (Warmestich, Fieber). 
In den letzten Jahren sind von TONIESSEN (219) und von ISENSCHMID (244) gute zusammen
fassende Darstellungen uber die Beziehungen des vegetativen Nervensystems zur Warme
regulation gegeben worden. KITAYAMA und SONOBE (374) kommen nach Stichverletzungen 
bei Kaninchen zum Ergebnis, daB das zentrale Hohlengrau des Zwischenhirns fUr die Warme
regulierung wichtig sei, doch konue man nicht sicher entscheiden, ob es sich um Zellen 
oder um durchziehende Fasern handelt. GLAUBACH und PICK (371) haben gleichfalls an 
Kaninchen gearbeitet. Nach Ausschaltung des hypothalamischen Temperaturzentrums 
fehlt nicht jede Warmeregulierung, es tritt vielmehr ein sonst untergeordnetes thermo
genetisches Zentrum in caudaleren Hirnpartien in Wirksamkeit. Hingegen haben wieder 
BAZETT, ALPERS und ERB (369) bei Versuchen an Katzen im ganzen ISENSCHMIDS Angaben 
bestatigt. . 

Versuchen wir einen zusammenfassenden Riickblick auf das Ergebnis der 
vorliegenden Versuche. Auf die zahlreichen und wichtigen Beitrage der Pharma· 
kologen sind wir nicht naher eingegangen. Wir konnten uns ja nicht mit der 
groBen Frage der Warmeregulierung iiberhaupt, sondern nur mit einem Teil· 
problem, eben der Frage nach dem Anteil des Zentralnervensystems an dieser 
Regulierung beschaftigen. Wir haben gesehen, daB, nachdem fast durch 3 Jahr. 
zehnte von einer Reihe von Autoren zahlreiche Warmezentren im Gehirn ge
funden und bestatigt worden waren, doch urn das Jahr 1910 namhafte Physio. 
logen die Annahme spezieller warmeregulierender Zentren im Gehirn abgelehnt 
haben. Reute hingegen kann man sich wohl dahin aussprechen, daB mit groper 
Wrihrscheinlichkeit die Existenz derartiger zusammenjassender Mechanismen an
genommen werden kann. Die Rirnrinde hat sicherlich EinfluB auf die Warme. 
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regulation durch ihre Bedeutung fUr die Skeletmuskulatur und durch einen 
gewissen EinfluB auf die Vasomotoren und auf die SchweiBsekretion. Aber fUr 
die Annahme eines zusammenfassenden Warmeregulationszentrums in der 
Rinde liegen keine geniigenden Anhaltspunkte vor. Hingegen kann man eine 
derartige Zusammenfassung im Hypothalamus und vielleicht auch im Streifen
hiigel annehmen. Man hat im Hypothalamus an die Nuclei tuberis als Sitz der 
Warmeregulierung gedacht, weil gerade diese Zellgruppen bei Saugern und 
Vogeln gut entwickelt seien. tJber die gegenseitige Stellung von Corpus striatum 
und Hypothalamus bei der Warmeregulierung laBt sich nichts Sicheres aus
sagen. Die Annahme etwa, daB das Striatum fiir eine bestimmte Temperatur 
einstellt, das Tuber cinereum aber fiir die richtige Erhaltung der eingestellten 
Temperatur sorge [DRESEL (213), LEWY (191)], ist ganz hypothetisch. MEYERS 
(157) Annahme von Warme- undKiihlzentrum gegeniiber wird in einer das Wesen 
der Sache miBverstehenden Weise wiederholt auf den rein hypothetischen 
Charakter des Kiihlzentrums hingewiesen. MEYER ist sich ja des Hypothetischen 
seiner Annahme wohl bewuBt. Allein das anschauliche Bild von Warme- und 
Kiihlzentrum steht in guter tJbereinstimmung mit dem, was wir von der Leistung 
der hOheren vegetativen Zentren fiir die einzelnen vegetativen Funktionen 
wissen. Auch hier miissen wir einerseits einen Erregungsvorgang annehmen, der 
zugleich sympathisch fordert und parasympathisch hemmt und andererseits 
einen Erregungsvorgang, der zugleich parasympathisch fordert und sympathisch 
hemmt. ISENSCHMID (244) meint bei Besprechung der Warmeregulierung, daB 
wir nicht wissen konnen, ob hier dem Sympathicus und dem Parasympathicus 
dienende Elemente in innigem Kontakt miteinander gekoppelt liegen oder ob 
vielleicht ein- und dieselben Elemente und Zellkomplexe sowohl der einen wie 
auch der anderen Funktion dienstbar sein konnten. Wir werden bei der all
gemeinen Besprechung des Stoffwechsels dariiber zu berichten haben, daB die 
Vorstellung, irgendeine Zellgruppe im Zwischenhirn sei "das W armezentrum", 
wohl nicht haltbar ist. tJber die Lokalisationsfrage sprechen wir auch noch in den 
zusammenfassenden Bemerkungen. 

8. Die zentrale Regulierung des Stoffwechsels. 
Es erscheint zweckmaBig, zunachst einmal uns das zu vergegenwartigen, was 

beziiglich der Beziehungen des Zentralnervensystems zu einzelnen zum Stoff
wechsel gehOrigen Gebieten bekannt ist und dann noch einmal die ganze Frage 
zusammenfassend zu iiberblicken. 

a) Zuckerstoffwechsel. 
Schon im 18. Jahrhundert wurden FaIle von Zuckerausscheidung durch den 

Urin nach Schadelverletzung beschrieben. Die ersten systematischen Unter
suchungen iiber die Beeinflussung des Stoffwechsels durch Eingriffe am Gehirn 
verdanken wir CLAUDE BERNARD (15). Durch Einstich in die Medulla oblongata 
erzeugte er bei Kaninchen voriibergehende Zuckerausscheidung. Bei Einstich 
in der Mitte zwischen Vagus und Acusticusursprung erhielt er Polyurie und 
Zuckerausscheidung. Wenn er etwas weiter vorne einging, sah er weniger starke 
Polyurie und weniger starke Zuckerausscheidung, aber oft EiweiBausscheidung. 
Stach er aber knapp unterhalb des Acusticusursprunges ein, so trat Polyurie 
ohne Zucker- und EiweiBausscheidung auf. Er sah die Piqure auch nach beider
seitiger Vagusdurchschneidung noch wirksam, unwirksam aber nach Durchtren
nung des unteren Halsmarkes. Diese Angaben von CLAUDE BERNARD wurden 
von zahlreichen Nachuntersuchern gepriift und im groBen ganzen bestiitigt. 
So hat schon ECKHARD (22) die Technik modifiziert, hat den Eingrif£ unter 
Kontrolle des Auges vorgenommen. Er hat auch voriibergehende Zuckeraus-
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seheidung bei Kaninehen und Frosehen gesehen und hielt eben wegen des rasehen 
Versehwindens des Zuekers die Erseheinung fUr ein Reizphanomen. Aueh bei 
den Versuehen aller spateren Autoren stellte sieh heraus, daB die Angaben 
CLAUDE BERNARDS insoferne riehtig waren, als es dureh eine eireumseripte Ver
letzung der Medulla oblongata tatsaehlieh gelingt, die Zuekerausseheidung und 
Polyurie hervorzurufen. 

Man hat spater aueh andere Gehirnpartien, den Thalamus, das Corpus 
striatum und selbst das Cerebellum mit dem Zuekerstoffweehsel in Beziehung 
gebraeht. Und die einsehlagigen Arbeiten sind bereits so zahlreieh, daB eine 
vollstandige Aufzahlung nieht moglieh, fUr unseren Zweek wohl aber aueh nieht 
unentbehrlieh ist. Die Deutung all dieser Versuehe, insbesondere die des grund
legenden Versuehes von CLAUDE BERNARD blieb aber unsieher. Man meinte 
viele Jahrzehnte hindureh, es miisse sieh bei diesem Versueh entweder urn die 
Verletzung eines besonderen Zuekerzentrums oder urn die Verletzung besonderer 
Zuekerfasern handeln. Es konnte aber naeh den neuesten Versuehsergebnissen 
sein, daB weder das eine noeh das andere zutrifft. 

ASCHNER (142) sah nach Verletzung ventraler Anteile des Hypothalamus in den nachsten 
24 Stunden starke Glykosurie, die in den folgenden 2-3 Tagen einer voriibergehenden 
Polyurie Platz machte. Er konnte sich schon bei seiner ersten Mitteilung darauf berufen, 
daB in der nachsten Nahe der von ihm durch Einstich verletzten Stelle des Tuber cinereum 
einige Jahre vorher durch KARPLUS und KREIDL ein sympathisches Zentrum nachgewiesen 
worden war, wodurch seine Befunde erhohte Bedeutung gewannen. CAMUS und Roussy (162) 
fanden bei ihren Versuchen an Hunden nach Hypophysenverletzung nur sehr selten und 
ganz voriibergehend Glykosurie. Dabei waren unter 6 positiven Fallen 4 mit Lasionen 
an der Hirnbasis kombiniert. Sie verlegten daher das Zentrum der Glykosurie nicht in 
die Hypophyse, sondern an die Gehirnbasis. BAILEY und BREMER (189) fanden bei er
wachsenen Hunden das Auftreten von Glykosurie bei Zwischenhirnverletzung inkonstant; 
sie meinten, es hange wahrscheinlich yom Ernahrungszustand des Tieres abo Nach groBeren 
Verletzungen auBerhalb der parainfundibularen Region trat manchmal Glykosurie, nie 
aber Polyurie auf. Auch beim Menschen hat man wiederholt nach Verletzungen und grob
anatomischen Erkrankungen des Zwischenhirns Glykosurie beobachtet. Mehrfach wurden 
auch beim Diabetes mellitus in den Zellen des Hypothalamus histologisch Veranderungen 
nachgewiesen, wobei freilich die Moglichkeit offenbleibt, daB es sich hier urn sekundare 
Zellenveranderungen handelt. BRUGSCR, DRESEL und LEWY (185) haben iiber ausgedehnte 
Untersuchungen berichtet, aus denen nach Ansicht dieser Autoren nicht nur hervorgeht, 
daB tatsachlich in der Medulla oblongata ein Zuckerzentrum sich befindet, sondern sich 
auch ein naherer Einblick in den ganzen zentralen Mechanismus der Zuckerregulierung 
ergab, wobei auBer dem Medullazentrum auch ein Zuckerzentrum im Zwischenhirn und 
dann - von DRESEL und LEWY - noch ein weiteres iibergeordnetes Zuckerzentrum im 
Striatum angenommen wurde. Sie berichten bei ihren Tierexperimenten iiber Stoffwechsel
untersuchungen und anatomische Untersuchungen; letztere fiihrte LEWY durch. Er meint, 
innerhalb des dorsalen Vaguskerns verstreut die Ursprungszellen sympathischer Fasern 
gefunden zu haben, welche die Nebennieren innervieren. Ein iibergeordnetes Zentrum 
des sympathischen Vaguskerns sieht LEWY in einer Zellgruppe im Zwischenhirn, im Nucleus 
periventricularis. Den dorsalen Vaguskern bezeichnete er als vegetativen Oblongatakern, 
weil sich in ihm sympathische und parasympathische Zellen nachweisen lassen. BRUGSCR, 
DRESEL und LEWY kommen zu dem SchluB, "daB im hinteren Teil des vegetativen Oblon
gatakerns SympathicuszeHen fiir die Inbetriebsetzung der Nebennieren und damit fiir die 
Zuckermobilisierung, im vorderen Teil VaguszeHen fiir das Pankreas, alsozum vermehrten 
Glykogenaufbau, liegen". Dabei meinen sie, daB der vegetative Oblongatakern im vege
tativen System etwa die gleiche SteHung einnimmt wie die Vorderhornzelle im motorischen. 
Auf Grund weiterer Untersuchungen kamen dann DRESEL und LEWY (191) zu der An
sicht, daB im Striatum ein dem subthalamischen Zentrum iibergeordnetes vegetatives 
Zentrum liege, das fiir die Hohe des Blutzuckerniveaus verantwortlich sei, fiir das das sub
thalamische Zentrum reguliere. Durch spatere Untersuchungen mit Kombination von 
Zuckerlosungsinjektionen und Gehirnoperation hat DRESEL (213) diese Annahme weiter 
zu stutzen versucht. LEWY (218) nimmt auch an, daB in seinem vegetativen Oblongata
kern sympathische Fasern nicht nur fur die Nebennieren, sondern fur aIle lebenswichtigen 
Organe enthalten seien. Hier lagen auf kleinstem Raum beisammen die Zellen fiir Atmung, 
Herzschlag, Nahrungsaufnahme, Stoffwechsel. Das System, das seine caudale zentrale 
Vertretung im vegetativen Oblongatakern habe, besaBe seine oralste im Streifenhugel. 
Ich (284) war schon in meinem Referat im Jahre 1928 genotigt, diesen interessanten 
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Befunden und weitreichenden Folgerungen gegeniiber hervorzuheben, daB die Beweiskraft 
der histopathologischen Befunde, die ein wesentliches Glied in den ganzen SchIuBfolge
rungen bildet, von verschiedenen Seiten sehr in Frage gestellt worden ist. Nun sind aber, 
wie wir weiter unten noch sehen werden [HILLER (315)] auch die physiologischen Ergeb
nisse der .Arbeiten von BRUGSCR, DRESEL und LEWY in Frage gestellt. LEWY und SHINO
SAKI (246) haben bei Hunden nach isolierten und oberflachlichen VerIetzungen der Uvula 
- und nur ooch dieser KleinhirnverIetzung und ooch keiner anderen - starke und an
dauernde Hyperglykamie gesehen. Sie meinen, daB es sich dabei um die VerIetzung eines 
afferenten Schenkels der Zuckerregulation handelt. HERZFELD (312) und seine Mitarbeiter 
haben angegeben, daB nach ihren Untersuchungen an Kaninchen das Zwischenhirn nichts 
mit der Zuckerregulierung zu tun habe. SACRS und MACDONALD (237) fanden bei Stich
verIetzung des Hypothalamus bei Hunden nur selten Glykosurie, und auch diese nur fiir 
1-2 Tage. Sie messen ihr deswegen keine groBe Bedeutung zu. LESCRKE und FINKEL
STEIN (319) hingegen fanden, daB der Zuckerstich der Medulla oblongata ebenso wie der 
Zwischenhirnstich zum Ansteigen des Blutzuckers fiihre. Auch auBern sie sich iiber den 
Mechanismus: "Das vegetative Nervensystem vermag auf dem Wege iiber den Splanchnicus 
(Zuckerstich) durch Adrenalinausschiittung und wahrscheinlich durch Insulinretention 
die Zuckerzehrung zu hemmen, wahrend es iiber den Vagus (Vagusreizung, alimentare 
Blutzuckerregulation) durch verstarkte Insulinabgabe der Bauchspeicheldriise die Per
meabilitat und Stoffaufnahme der Zelle fordere. Die Untersuchungen geben somit einen 
weiteren Hinweis auf die Bedeutung der zentralen Regulation fiir die Physiologie und 
Pathologie des KohIehydratstoffwechsels." D'ANTONA (275) hat auf Grund einer klinisch
aootomischen Untersuchung der Annahme von der Bedeutung des Corpus striatum fiir 
die Zuckerregulierung zugestimmt. KARPLUS und PECZENIK (341) haben eine Vermehrung 
des Blutzuckers ooch TuberverIetzung gesehen. Mit besonderer Entschiedenheit haben 
sich HILLER und seine Mitarbeiter auf Grund eingehender Untersuchungen nicht nur gegen 
die Beweiskraft der Angaben von BRUGSCR, DRESEL und LEWY gewendet, sondern auch 
die spezifische Bedeutung der von CLAUDE BERNARD verIetzten Stelle in Abrede gestellt. 
In einem Vortrag hat HILLER (315) ausgefiihrt, daB beim Zuckerstich der Medulla oblongata 
keine spezifische Funktion des dorsalen Vaguskerns in Frage komme, es finde auch keine 
Reizung sympathischer Bahnen dabei statt, vielmehr sei beim Medullastich wie bei an
deren peripher ausgelosten Hyperglykamien die Reizung afferenter Bahnen das Entscheidende. 
In der Diskussion betonte KRAUSE (318), daB auch die Diisseldorfer Medizinische Klinik 
nach ihren Untersuchungen die Angaben von BRUGSCR, DRESEL und LEWY nicht bestatigen 
konne. Der dorsale Vaguskern habe keinen wesentlichen EinfluB auf den Zuckerstoff
wechsel und es konnten Verletzungen an den verschiedensten Stellen der Medulla oblongata 
zu Hyperglykamie und Glykosurie fiihren. Dann hat HILLER gemeinsam mit TANNEN
BAUM (316) ausfiihrlich iiber Versuche an Kaninchen berichtet. Sehr wesentlich erschien 
es den Autoren, ooch der Freilegung des 4. Ventrikels nicht sofort die VerIetzung zu setzen, 
sondern zuniichst 6-7 Stunden zuzuwarten. Der Vaguskern habe nichts mit Zucker zu 
tun, d. h. nicht mehr als irgendeine Region, deren Reizung zu maBiger Hyperglykamie 
fiihrt. Die vestibularen Systeme, besonders der DEITERssche und BECRTEREwsche Kern 
und deren Verbindungen mit dem Kleinhirn, das Kleinhirn und das Labyrinth riefen 
bei Reizung weit hoherere Steigerung des Blutzuckers hervor als die Verletzungen des 
Vaguskerns und andere VerIetzungen der Medulla oblongata. Es handle sich offenbar um 
Reizung afferenter Fasern. Wahrscheinlich werde eine neuerliche Kontrolle der Wasser-, 
Salz- und Alantoinpunktionen auch zu ahnlichen Resultaten fiihren. Die sympathischen 
Fasern lagen in dieser Gegend (ooch KARPLUS und KREIDL) offenbar tiefer. Es handle 
sich bei der Piqure also auch nicht um sympathische Fasern. Nach dem gegenwartigen 
Stand unserer Kenntnisse konne die Regulation des Blutzuckers nicht einem bestimmten 
Zentrum zugeschrieben werden. SchlieBlich hat HILLER gemeinsam mit GRINKER (317) 
iiber die aootomische Untersuchung der operierten Kaninchen berichtet. Die Autoren 
kommen zu dem Ergebnis, daB der Vaguskern nur Vaguszellen und keine Sympathicus
zellen enthalte, er sei nicht direkt dem Hypothalamus untergeordnet, sei kein medullares 
Zuckerzentrum. Auch KRAUSE (318) legten seine Versuche an Kaninchen den Gedanken 
oohe, daB es sich bei der Piqure um Erregung afferenter Fasern handelt. 

Mit der Ubereinstimmung der Autoren in der Frage der Zuckerzentren im 
Gehirn steht es somit nicht zum besten. Genau genommen wissen wir mit 
Sicherheit wenig mehr als man vor 200 Jahren wuBte. Verletzung des Gehirns 
kann zu Zuckerausscheidung fiihren. Die beriihmte Piqure hat m6glicherweise 
nichts mit einem Zuckerzentrum in der Medulla oblongata zu tun und vielleicht 
auch nichts mit besonderen, d. h. mit dem Zuckerstoffwechsel in besonderer 
Beziehung stehenden Fasern. Die Existenz eines Zuckerzentrums in der Medulla 
oblongata wird, wie wir sahen, mit Grund angezweifelt. Beziiglich des Zwischen-
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hirns ist auch nur das sicher, daB die Verletzung seiner Basis eine gewisse Be
einflussung des Zuckerstoffwechsels hervorrufen kann, aber ein circumscriptes 
Zuckerzentrum, wie manche Autoren meinen, ist damit keineswegs bewiesen. 
Wir haben selbst hier schon wiederholt von Polyurie, von EiweiBausscheidung, 
neben der Zuckerausscheidung gesprochen. Es sei schon hier darauf hingewiesen, 
daB es nur zum Zweck der Analyse notwendig war, die Angaben iiber Zucker
beeinflussung hier gesondert zu besprechen. Wenn wir uns vorstellen, da(J von 
den vegetativen Zwischenhirnzentren die glatte Muskulatur, die DrUsen mit au(Jerer 
Sekretion und die Hormondrusen beeinflu(Jt werden, so ist ohne weiteres klar, 
da(J Eingritte hier sich auch in Stoffwechselveranderungen auswirken mUssen. 
Die Beziehungen des Streifenhiigels zum Zuckerstoffwechsel bediiden noch 
weiterer Kliirung. 

b) Wasser- und SalzstoHwechsel. 
Wir haben im vorhergehenden gerade erwiihnt, daB CLAUDE BERNARD (15) 

bei seinen umschriebenen Verletzungen der Medulla oblongata auch voruber
gehende Polyurie hervorrief; teils war sie von Zuckerausscheidung begleitet, 
teils von EiweiBausscheidung, teils trat sie isoliert auf. So wie die Glykosurie 
wurde auch die Polyurie als Verletzungsfolge der Medulla oblongata wiederholt 
bestiitigt. KAHLER (61, 66) ist es gelungen, sowohl durch Verletzung mit dem 
Galvanokauter wie durch Injektion kleiner Mengen einer konzentrierten Losung 
von Silbernitrat bei Kaninchen dauernde Polyurie hervorzurufen. Diese trat 
dann ein, wenn die Liision die Region des Corpus trapezoides und der benach
barten Teile des verliingerten Markes betraf. Er glaubte mit groBer Wahrschein
lichkeit annehmen zu diiden, daB die dauernde Polyurie durch eine dauernde Er
regung gewisser N ervenbahnen, welche in Beziehung zur Harnabsonderung stehen, 
zustande kommt, geradeso wie die voriibergehende Polyurie durch eine voriiber
gehende Reizung. Die Untersuchungen von JUNGMANN und MEYER (155) brachten 
einen weiteren Fortschritt. Sie zeigten, daB die Stichverletzung der Medulla 
oblongata nicht nur zu einer voriibergehenden Wasserausschwemmung fiihren 
kann, sondern auch zu einer diese begleitenden hochgradigen Ausschwemmung 
von Chlornatrium. Sie fanden diese voriibergehende Chlornatriumausscheidung 
auch als Foige von Splanchnicusdurchschneidung. Durchschnitten sie den Splanch
nicus einer Seite und fiihrten dann den Medullastich aus, so wirkte die Piqure 
nur mehr auf der Seite mit erhaltenem Splanchnicus. Die Autoren sprechen von 
einem Salzstich. Sie nehmen nicht an, daB es sich hier um eine Mobilisierung von 
Chlor handelt, so wie etwa der Zuckerstich ihrer Meinung nach zur Ausschiittung 
von Glykogen und auf dem Weg iiber Hyperglykiimie zur Glykosurie fiihrt, son
dern glauben, daB es sich hier lediglich um eine Beeinflussung intrarenaler Vor
giinge handelt. 1m Gegensatz dazu hat aber VEIL (198) gefunden, daB die durch 
Piqure erzeugte Hypochloriimie nichts mit der Niere zu tun hat; er fand diese 
Wirkung bei Tieren mit normalen Nieren, ebenso wie bei Tieren ohne Nieren. 
Er meint, daB es sich bei dieser voriibergehenden Erscheinung um Reizung 
eines Zentrums im 4. Ventrikel handelt. VEIL (220) hat bald darauf ein zusammen
fassendes Referat iiber den Wasserhaushalt geliefert. Die Organe des Wasser
wechsels (Vasomotoren, SchweiBdriisen, Nieren) stehen unter dem EinfluB des 
Nervensystems. Er nimmt eine zentrale Regulierung im Zwischenhirn an. "Seine 
Reizung diirfte durch eine Vermehrung der Krystalloide und lonen im Blute 
edoigen oder durch eine zwangsweise Verminderung seines Wassergehaltes." Der 
Autor weist auf die Hypothese SCHADES hin, daB die Nervenversorgung des 
Bindegewebes hier eine bedeutsame Rolle spiele. 

Nachdem man auf das Zwischenhirn als Sitz vegetativer Zentren aufmerksam 
geworden war, wurde dieses von zahlreichen Autoren auch mit dem Wasserstoff
wechsel in Zusammenhang gebracht. 
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ASCHNER (142) hatte bei Hunden nach Verletzung des Zwischenhirns die Glykosurie von 
vorubergehender Polyurie gefolgt gesehen. CAMUS und Roussy (161, 162) haben nach 
Hypophysenexstirpation Polyurie ohne Glykosurie gefunden, nach Verletzung der Regio 
interpeduncularis aber betrachtlichere und andauerndere Polyurie als nach Abtragung der 
Hypophyse. Bei diesen ersten Versuchen der Autoren war die Polyurie nie von Glykosurie 
begleitet, wahrend, wie oben erwahnt, die Autoren bei spateren Versuchen an der Hypo
physe ausnahmsweise Glykosurie fanden, und zwar vorwiegend in solchen Fallen, bei denen 
auch die Hirnbasis verletzt war; infolgedessen verlegten sie auch das Zentrum der Glykos
urie an die Hirnbasis. LESCHKE und SCHNEIDER (182) sahen bei Kaninchen und Hunden 
nach Einstich in die Zwischenhirnbasis keine Veranderung der Ausscheidung der Chloride, 
wahrend JUNGMANN und MEYER nach Verletzung der Medulla oblongata, wie wir sahen, 
die Polyurie verbunden mit hochgradiger Ausschwemmung von Chlornatrium gefunden 
hatten. BAILEY und BREMER (189) haben bei Hunden zahlreiche Hypothalamusoperationen 
ausgefiibrt. Selbst sehr kleine Lasionen riefen Polyurie hervor, die in den ersten Tagen 
auftrat und je nach Ausdehnung der Verletzung nur einige Tage oder anscheinend un
begrenzt anhielt. Durch groBere Verletzungen auBerhalb dieser Region konnten sie wohl 
manchmal Glykosurie, nie aber Polyurie hervorrufen. Die Beziehung der Corpora mamillaria 
zur Polyurie sei unentschieden; in einigen Fallen mit Polyurie waren sie geschiidigt, in 
anderen nicht. SACHS und MACDONALD (237) sahen ebenfalls Polyurie als Folge von Hypo
thalamusverletzung bei Hunden. Vor kurzem hat RICHTER (350) bei Ratten durch Punktion 
des Zwischenhirnbodens Polyurie hervorgerufen. Polydipsie ging regelmaBig der Polyurie 
voraus. Die Polyurie hatte bei einigen Tieren schon nach 2 Tagen ihren Hohepunkt er
reicht, bei anderen nahm sie allmahlich zu, so daB das Maximum erst nach Monaten er
reicht war. REYNOLDS und SPIEGEL (349) haben uber Versuche an Kaninchen berichtet. 
Durch Einstich in den Streifenhugelkopf riefen sie Fieber und Diureseanderung meist im 
Sinne einer Polyurie hervor. Uber eine Veranderung der Molenausscheidung hatten sie 
keine bestimmten Ergebnisse. Die Diureseanderung trat besonders bei den Tieren ein, 
bei denen es zu Temperaturanstieg kam und uberdauerte denselben manchmal um mehrere 
Tage. Auch durch llffnung des Vorderhorns des Seitenventrikels sowie durch Rinden· 
und Markverletzungen, die an das V orderhorn heranreichten, konnten sie ahnliche Ver
anderungen der Diurese hervorrufen. Die Autoren nehmen an, daB vom Striatum her 
Mechanismen beeinfluBt werden Mnnen, welche mit dem Wasser-Salzhaushalt des Korpers 
im Zusammenhang stehen, ohne daB man aber vorderhand berechtigt ware, ein eigenes 
abgegrenztes Zentrum dieser Funktion im Streifenhugel anzunehmen. 

Besonders eingehend hat sich mit dem Wasserstoffwechsel die Schule von H. H. MEYER 
und E. P. PICK beschiiftigt. Auf diese sehr wichtigen Arbeiten kann hier nur insoferne 
eingegangen werden, als sie auf die nervosen Zentren Bezug nehmen. MOLITOR und PICK 
(249,270) kamen auf Grund pharmakologischer Versuche zu dem Ergebnis, daB der Wasser
haushalt in einer gewissen Abhiingigkeit vom Zwischenhirn stunde. Sie fanden, daB schon 
geringe Dosen von gewissen Mitteln, die eben hinreichten, den Hirnstamm auszuschalten 
(Chloreton, Isopral, Luminal, Baldrian), sowohl die Wasserdiurese als auch die diuretische 
Wirkung der Purinderivate aufhoben. Sie nahmen an, daB ein Wasserwechselzentrum 
in der Nahe der ubrigen vegetativen Zentren liege, welches die Aufrechterhaltung eines 
bestimmten Wassergehalts in Blut und Geweben zu uberwachen und besonders das Blut 
vor Wasserverarmung zu schutzen habe. Dieses Wasserzentrum stehe unter dem dampfen
den EinfluB der Hirnrinde, ebenso wie die anderen vegetativen Zentren. Den adaquaten 
Reiz fUr das Wasserzentrum bildet das Sinken des Wassergehalts des Blutes. Auf den 
Durstreiz hin werde den Geweben der Impuls erteilt, mehr Wasser in die Blutbahn nach
zuschicken. MERES und MOLITOR (269) haben dann im AnschluB an die Arbeiten von MOLITOR 
und PICK die Ausschaltung des wasserregulierenden Zentrums im Zwischenhirn nicht auf nar
kotischem, sondern auf operativem Wege versucht. Sie fanden nach Verletzung des medialen 
Anteils der linken Regio hypothalamica bei Kaninchen und Hunden Veranderungen im 
Ablauf des Wasserwechsels. Sie meinen, daB die Verminderung der Wasserdiurese nach 
Stichverletzungen des Zwischenhirns durch Ausschaltung gewisser vegetativer Zentren 
wie z. B. des Wasserzentrums, des Salzzentrums, des Zuckerzentrums und ahnlicher be
dingt sei, da wir annehmen mussen, daB fur den normalen Wassertransport die ungestorte 
Tatigkeit dieser Zentren notwendig sei. AuBer der Verminderung der ausgeschiedenen 
Harnmenge im Wasserversuch wird von ihnen das Unvermogen von Hypophysenextrakten, 
die Diurese zu hemmen, sowie das Unvermogen von Coffein, die Diurese zu steigern, als 
Folge ihrer Veratzungen in der Regio hypothalamica besonders hervorgehoben. Auffallend 
ist, daB die Autoren diese Wirkung nur nach Verletzung des linksseitigen Zentrums sahen. 
Doch lag das wohl nur an der Versuchstechnik. Sie berichten selbst, daB die in die rechte 
Thalamusgegend gefiibrten Stiche zufallig nur dessen laterale Anteile verletzten und sie 
konnten nicht entscheiden, "ob das gesuchte Diuresenzentrum rechts uberhaupt nicht 
vorhanden ist oder ob es sich - was uns wahrscheinlicher erscheint - in diesen Fallen 
um ein Nichttreffen einer mehr medial gelegenen Stelle handelt". - Man wird sich in der 
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Tat bei dem, was wir sonst von dem Aufbau des Hirnstamms wissen, nicht leieht zu der 
Annahme eines einseitigen Wasserzentrums entsehliefJen. Andererseits bleibt es interessant, 
daB die einseitige Zerstorung geniigt, schwere, lang anhaltende Veranderungen im Wasser
haushalt hervorzurufen. Wir haben friiher berichtet, daB SCHROTTENBACH (175) nach ein
seitiger Zerstiirung des Hypothalamus bei Kaninchen allgemeine und beiderseits gleiche 
vasomotorische Stiirungen sah, die erst nach 6-11 Tagen zuriickgingen. MEHES und 
MOLITOR fanden die Herabsetzung der ausgeschiedenen Wassermenge und den Verlust der 
Reaktionsfahigkeit der Tiere auf Hypophysenhinterlappenextrakte bei Hunden noch nach 
17 bzw., 27 Tagen. Diese verschiedenen, lange anhaltenden vegetativen Stiirungen nach 
einseitigen Zwischenhirnlasionen bediirfen noch weiterer Aufklarung. Es kiinnte sein, daB 
die Stiirung des Zentrums der einen Seite irgendwie hemmend auch auf die' Funktion des 
Zentrums der anderen Seite wirkt. TsuKuDA (380) hat die Bedeutung des Hypothalamus 
fiir den Wasserhaushalt bestatigt; er spiele hier eine bedeutendere Rolle als die GroB
hirnrinde. 

Uber den Wasserhaushalt bestehen unter den Autoren vielfach noch nicht abgeschlossene 
Diskussionen. Wir kiinnen hier nicht auf die Frage eingehen, welche Bedeutung einerseits 
die Hypophyse, andererseits das Zwischenhirn fUr das Zustandekommen des mensch
lichen Diabetes insipidus habe. Ebensowenig kiinnen wir die Frage behandeln, ob die 
Hypophysenextrakte auch einen renalen Angriffspunkt haben [Po TRENDELENBURG (256)]. 
Beziiglich der Schwierigkeit der experimentellen Isolierung von Hypophyse und Zwischen
hirn sei auf das hingewiesen, was wir bei der Besprechung der Frage, ob das Gehirn als 
,Hormondriise angesehen werden kiinne, angefiihrt haben. Auf das Zusammenwirken von 
Zwischenhirn und Hypophyse im normalen physiologischen Geschehen kommen wir noch 
spater zuriick. 

c) FettstoffwechseL Genitalatrophie. 
ERDHEIM (109) teilte 1904 auf Grund genauer anatomischer Untersuchung patho

logischer FaIle mit, daB es in hohem Grade wahrscheinlich sei, daB die bei Hypophysen
tumoren ohne und mit Akromegalie vorkommende Adipositas nicht auf eine fehlerhafte 
Blutdriisenfunktion der Hypophyse, "sondern darauf zuriickzufUhren ist, daB in solchen 
Fallen eine uns unbekannte Stelle der Hirnbasis durch den Tumor direkt beeinfluBt (ge
reizt oder liidiert) wird". Er fand namlich in diesen Fallen die Hirnbasis durch einen Tumor 
zerstiirt oder stark komprimiert; es kam weder auf die Natur der Neubildung an, noch 
auf das Verhalten der Hypophyse selbst. Es gebiihrt also ERDHEIM das Verdienst, als 
erster auf Grund seiner Untersuchungen die Fettsueht mit der Hirnbasis in Beziehung ge
braeht zu haben, in Gegensatz zu der damals herrschenden Ansicht, daB diese Fettsucht 
von der Hypophysenaffektion stammt. ASCHNER (142) konnte spater nach Hypothalamus
verletzung keinen deutlichen EinfluB auf den Fettstoffwechsel finden, hingegen sah er 
nach dieser Verletzung Genitalatrophie - die man beim erwachsenen Tier durch Hypo
physenexstirpation nicht hervorrufen kiinne. Auch CAMUS und Roussy (161, 162) fanden 
bei Hunden nach Verletzung der Regio interpeduncularis, daB zu der zunachst aufgetretenen 
Polyurie Genitalatrophie dazutrat. Auch BAILEY und BREMER (189) sahen an Hunden 
nach Verletzung der Parainfundibularregion, wenn es zu dauernder Polyurie kam, Genital
atrophie und Fettsucht dazutreten. Eingehende Untersuchungen iiber den Fettstoff
wechsel hat RUB (251) angestellt und dabei auch auf die vegetativen Zentren Bezug ge
nommen. Er kam zu dem Ergebnis, daB die Hypophyse den Fettstoffwechsel direkt im 
Sinne eines in der Leber vor sich gehenden Fettabbaus beeinflusse. Der Angriffspunkt 
fiir die Hypophysenhormone seien die vegetativen Zentren im Tuber cinereum, von wo aus 
iiber Halsmark und Splanchnicus der Fettabbau in der Leber beherrscht werde. Er meint, 
daB die durch die Hypophyse veranlaBte Form der intrahepatalen Fettverbrennung in 
erster Linie der Warmeproduktion dient. Ja er suchte durch seine Experimente (252) die 
Identitat des Warmezentrums im Hirnstamm mit dem an gleicher Stelle lokalisierten 
Fettstoffwechselzentrum nachzuweisen. Nach ihm ware eine Teilfunktion des im Tuber 
cinereum situierten Warmezentrums die Anregung zu einer intrahepatalen FettverbreI\
nung, und der Tonus dieser Funktion werde durch das Sekret des Hypophysenzwischen
lappens spezifisch reguliert. 

Klinisch wurde Fettsucht und Fettatrophie sehr haufig beschrieben, auch Falle von 
hemiplegischem Typus sind bekanntgeworden. Ieh (264) habe schon bei einer friiheren 
Gelegenheit darauf hingewiesen, daB die von den Autoren aus diesen Befunden gezogenen 
Schliisse auf ein trophisches Zentrum im Hirnstamm keineswegs bindend sind. MAR
BURG (268) hat vor kurzem einen Fall von progressiver Lipodystrophie mit anatomischem 
Befund mitgeteilt. Er hebt die Intaktheit des Tuber cinereums in seinem Falle hervor. 
FALTA (277) kommt in seinem bakannten Werk iiber die Erkrankungen der Blutdriisen 
zu dem Ergebnis, daB die Fettsucht wohl nicht von der Hypophyse herzuleiten sei; es er
scheint ihm auf Grund der klinischen und experimentellen Erfahrungen viel wahrschein
licher, daB sie nUT hypothalamischer Genese sei. 
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d) EiweiBstoffwechsel. Purinkorper. 
EiweiBausscheidung als Folge circumscripter Verletzung der Medulla oblongata hatte, 

wie oben erwahnt, schon CLAUDE BERNARD (15) beobachtet. MICHAELIS (158) fand dann, 
daB der Zuckerstich voriibergehend eine eminent hohe Allantoinausscheidung hervorrufe. 
Er spricht von einem Harnsiiure8twk und meint, daB das Zentrum des Zuckers (Zucker
stich) gleichzeitig auch ein Zentrum fiir den Purinstoffwechsel in der Leber darstelle und 
dariiber hinaus EinfluB auf den gesamten Stoffwechsel habe. FREUND und GRAFE (145) 
haben bei Kaninchen und Hunden die Wirkung der Ausschaltung der Warmeregulation 
- durch Riickenmarks- und Vagusoperationen - auch auf den Stoffwechsel untersucht. 
Bei Warmbliitern sei ein sehr wirksamer zentralnervoser Regulationsmechanismus fiir die 
Intensitat der Verbrennungen in den Geweben vorhanden, der im Sinne eines Dampfers 
wirke; denn nach seiner Ausschaltung durch Halsmarkdurchschneidung oder durch kom
binierte Brustmark- und Vagusdurchschneidung gehe der Stoffwechsel, besonders der Ei
weiBstoffwechsel, auBerordentlich stark in die Hohe. Diese Steigerung zeigten Tiere ohne 
Warmeregulationsvermogen, welche durch entsprechende auBere Bedingungen bei normaler 
Temperatur gehalten wurden. Dieselben Autoren wiesen in Fortsetzung ihrer Unter
suchungen sichere Beziehungen der EiweiBstoffwechselsrorung zum Warmeregulations
vermogen nacho Sie fanden nach Dorsalmarkdurchtrennung Veranderung des EiweiB
abbaus, die mit dem Verlust der chemischen Warmeregulation parallel ging_ Das hypo
thetische EiweiBzentrum und das Warmezentrum seien funktionell nahe miteinander ver
kniipft. LESCHKE und SCHNEIDER (182) haben bei einer groBen Anzahl von Kaninchen 
und bei einigen Hunden nach verschiedenen Zwischenhirnverletzungen einen regelmaBigen 
und deutlichen EinfluB weder auf den Gesamtstoffwechsel und Energieumsatz noch auf 
den Purinstoffwechsel nachweisen kOnnen. Nur der EiweiBstoffwechsel erfuhr eine gewisse 
Hemmung. Sie nehmen auf Grund fremder und eigener Erfahrungen an, "daB es eine der 
zentralen Warmeregulierung analoge zentrale Regulierung des Gesamtstoffwechsels im 
Gehirn nicht gibt, wahrend gewisse Partialfunktionen wie der Stickstoffwechsel, die Aus
scheidung des Wassers und der Purinkorper, sowie die Mobilisierung der Kohlehydrate 
von verschiedenen Stellen des Hirnstamms aus eine Beeinflussung erfahren". DRESEL 
und ULLMANN (192) kamen auf Grund von Untersuchungen an Kaninchen im AnschluB 
an die Arbeiten von BRUGSCH, DRESEL und LEWY zu dem Ergebnis, daB durch die auf den 
svmpathischen Bahnen vermittelten Adrenalinausschwemmungen sowohl der Zucker wie 
die Purine derLeber mobilisiert wiirden. Sie lassen es unentschieden, ob es auBerdem noch 
besondere Zentren fiir den Purinstoffwechsel gibt. TOENISSEN (219) vermutet aus klini
schen Griinden (Kombination von Diabetes insipidus mit Xanthom), daB auch die Hyper
cholesterinamie im Zwischenhirn bedingt sei. RWHET und DUBLINEAU (367) untersuchten 
die Beeinflussung des Stickstoffstoffwechsels durch Gehirnverletzungen bei Kaninchen. 
Sie vermuten in der Briicke ein Zentrum zur Regelung des EiweiBstoffwechsels. 

e) Allgemeines ii ber Stoffwechselzentren. 
AIle Teile des Zentralnervensystems wurden mit dem Stoffwechsel in Zu

sammenhang gebracht. Es unterliegt auch keinem Zweifel, daB von den ver
schiedensten Stellen aus auf vegetative, beim Stoffwechsel in Betracht kommende 
Funktionen EinfluB ausgeiibt werden kann. Wir haben das schon mehrfach 
hervorgehoben, so bei der Zirkulation, der SchweiBsekretion, der Warme
regulierung und auch bei den einzelnen eben besprochenen Teilen des Stoff
wechsels, beim Zucker-, Wasser-, Salz-, Fett-, EiweiB-, Purinstoffwechsel. Doch 
wiesen wir auch darauf hin, wie unberechtigt der SchluB ware, daB an der Stelle, 
von der aus ein solcher EinfluB ausgeiibt werden kann, auch ein zentraler Mecha
nismus fUr die betreffende vegetative Funktion vorhanden sein miisse. 

Das Ruckenmark ist der Sitz sympathischer und parasympathischer Zentren. 
Die von ihnen beeinfluBten Funktionen spielen beim Stoffwechsel eine Rolle, 
doch kann man deswegen diese sympathischen und parasympathischen Zentren 
noch nicht als Stoffwechselzentren bezeichnen. Wir kommen auf diese Frage 
noch zuriick. 

Von den Gehirnzentren kommen nur Medulla, oblongata, Zwischenhirn und 
Vorderhirn in Frage. Die Annahme von Stoffwechselzentren in anderen Gehirn
teilen ist nicht berechtigt. GewiB gehOrt auch das Vorderhirn zu den Teilen 
des Zentralnervensystems, von denen aus durch verschiedene Eingriffe der 
Stoffwechsel beeinfluBt werden kann und einschlagige Arbeiten werden bis in 
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die allerjiingste Zeit immer wieder veroffentlicht. Allein fiir ein stoffwechsel
regulierendes Zentrum im Vorderhirn liegen bisher keine Beweise vor. 

So haben erst kiirzlich Popow (347) und seine Mitarbeiter iiber Versuche an groBhirn
losen Tauben berichtet. Diese Tiere wurden in ihrem Verhalten bei Ernahrung unter Vita
minmangel und beim Hunger untersucht und mit nichtoperierten Tieren verglichen. Bei 
der Vorderhirnwegnahme handelt es sich bei diesen Tieren im wesentlichen urn eine Ent
fernung des Corpus striatum. Bei den so verstiimmelten Tieren gerieten die Stoffwechsel
zentren im Zwischenhirn in einen Zustand der Labilitat. Die Autoren nehmen nicht Stoff
wechselzentren im Vorderhirn an, sondern nur einen EinfluB des Vorderhirns auf die Stoff
wechselzentren des Zwischenhirns. An einem solchen EinfluB kann allerdings kein Zweifel 
bestehen. 

Medulla oblongata. Es herrscht 1Jbereinstimmung dariiber, daB in der Medulla 
oblongata das Atemzentrum gelegen ist. Wie wir sahen, nimmt auch die iiber
wiegende Anzahl der Autoren an, daB hier ein den spinalen Zentren iiber
geordnetes Zirkulationszentrum vorhanden ist. Es ist leicht einzusehen, daB 
die Medulla oblongata schon durch diese beiden lebenswichtigen Zentren auch 
auf die Stoffwechse]vorgange im Organismus EinfluB hat; alles weitere hin
gegen, die Annahme besonderer Stoffwechselzentren in der Medulla oblongata, 
die Annahme von daselbst befindlichen circumscripten Zentren fiir Zucker·, 
Wasser-, Salzstoffwechsel usw. ist nicht geniigend begriindet. 

Anders liegen die Dinge beim Zwischenhirn. Rier sind aile Forscher iiberein
stimmend zu der Auffassung gelangt, daB in den vegetativen Zentren dieses Gehirn
teils auch ein wichtiger Zentralapparat fur den Stoffwechsel gegeben sei. Ein solcher 
Apparat hat offenbar eine zusammenfassende regulierende Rolle, doch ist es 
nicht leicht, eine begriindete genauere Vorstellung dariiber zu entwickeln. 
ALLERS (184) meinte, man konne die Einwirkung der vegetativen Zentren auf 
den Stoffwechsel mit der Einwirkung des Kleinhirns auf den Tonus der Skelet
muskulatur, mit seiner Leistung fiir die Koordination der Bewegungen vergleichen. 
Er findet den bewuBt paradoxen Ausdruck: das Zwischenhirn ist das Kleinhirn 
des Stoffwechsels. 

Es erscheint mir gerade bei einer Besprechung der Stoffwechselregulierung 
notig, noch einmal nachdriicklichst auf den Zusammenhang zwischen nervoser 
und hormonaler Regulierung hinzuweisen, wobei wir auf die Moglichkeit einer 
inkretorischen Tiitigkeit des Zentralnervensystems selbst hier nicht noch einmal 
eingehen wollen. BAUER (258) spricht von dem Prinzip der dreifachen Sicherung. 
Der geordnete Ablauf der vitalen Mechanismen werde beim Wirbeltier durch 
die Tatigkeit des Erfolgsorganes selbst, durch jene des Nervensystems und durch 
Steuerung von seiten des endokrinen Apparates gewahrleistet. Der Blutdriisen
apparat iibe hauptsachlich eine Art tonischer Dauerregulierung auf chemischem 
Wege aus, wahrend das Nervensystem zu kinetischen Schnellvermittlungen diene. 
Wenden wir uns nun dem Stoffwechsel im besonderen zu, so ist der Ein£luB 
der Driisen mit innerer Sekretion vollkommen sicher. Wie wir schon im Ab
schnitt iiber die Beeinflussung der Driisen mit innerer Sekretion durch das 
Zentralnervensystem hervorgehoben haben, besteht auch hinreichender Grund 
fUr die Annahme einer Beeinflussung zentraler Mechanismen durch die Inkrete. 
Die Nebennierenrinde beeinfluBt das Atemzentrum und dadurch den Kohlen
sauregehalt des Blutes. Ob das Inkret der Epithelkorperchen, ob ferner das 
Adrenalin und ob das Insulin einen Angriffspunkt an den vegetativen Zentren 
haben, ist noch nicht ganz entschieden. Auf die bedeutsamen Arbeiten CANNONS 
(276), auf den Begriff der Notfallsfunktion des sympathicoadrenalen Systems 
konnen wir hier nicht eingehen, eine Erorterung der Beziehung der Entladung 
sympathischer Innervationen zur Sekretion des Adrenalins aus dem Neben
nierenmark wiirde uns zu weit abseits fiihren. 

Die vielfachen Wirkungen der H ypophyse auf den Stoffwechsel haben zweifel
los an den vegetativen Zwischenhirnzentren einen zentralen Angriffspunkt. Es 
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schien schon lange erwiesen, daB die Hypophyse den Stoffwechsel beeinfluBt. 
Dann wurde der EinfluB des Zwischenhirns nachgewiesen und man glaubte viel
fach, es ware die Beeinflussung des Stoffwechsels nur irrtiimlieh der Hypophyse 
zugeschrieben worden. Jetzt aber hat sich fast allgemein die Au£fassung dureh
gesetzt, daB es sich bei der Stoffwechselregulierung um ein Zusammenwirken von 
H ypophyse und Zwischenhirn handelt. Die Anzahl der dieses Thema behandelnden 
Arbeiten ist kaum mehr zu iibersehen. Wir wollen hier nur kurz auf einige 
Zusammenfassungen hinweisen, in denen - im wesentlichen iibereinstimmend
die herrsehende Au£fassung zum Ausdruck kommt. 

SCIDFF (238) meint, daB Storungen des Warmehaushalts, Glykosurie, Fettsucht, Keim
driisenstorungen und Diabetes insipidus sowohl zentralnervos vom Zwischenhirn als endokrin 
von der Hypophyse aus ausgelost werden konnen. Zwischen Hypophyse und Zwischen
hirn bestiinden tiefgehende funktionelle Beziehungen. Der eigenartige anatomische Zu
sammenhang beider Organe, speziell die Art, wie die Hypophyse den Zentren des Zwischen
hirns vorgelagert sei, und der eigentumliche AbfluBapparat der Hypophysensekrete gegen 
diese Zentren drangen zu der Vermutung, daB beide Organe wenigstens in mancher Hin
sicht als zwei zusammengehOrige Antelle eines einheitlichen physiologischen Systems des 
Zwiscnenhirn-Hypophysensystems anzusehen seien. Auch meint er im allgemeinen, daB 
nervose Beeinflussungen von dem Zentrum aus sehr haufig primar den Weg uber ein endo
krines Organ nehmen und daB umgekehrt endokrine Wirkungen Mufig durch eine primare 
Beeinflussung der nervosen Zentren zustande kommen. 

SPIEGEL (324) kommt zu dem SchluB, daB bezuglich des Genitales vielleicht die Tatig
keit des Vorderlappens der Hypophyse in Beziehung stehe mit der des Zwischenhirns, daB 
aber keine sicheren Anhaltspunkte fur eine solche Beziehung bezuglich des Fettstoffwechsels 
bestiinden, wahrend fur die wachstumsfordernde Wirkung des Vorderlappens mit ziem
licher Sicherheit eine UnabMngigkeit vom Zwischenhirn angenommen werden kOnnte. 
Bei den Wechselbeziehungen zwischen Hypophyse und Zwischenhirn komme vor allem 
der Zwischenlappen und Hinterlappen der Hypophyse in Frage. Ein extremer Standpunkt, 
der die Bedeutung der vegetativen Zentren am Zwischenhirnboden fiir das Zustande
kommen von Polyurie, Glykosurie, Fettsucht, Genitalatrophie in Abrede stelle und diese 
Symptome allein durch die Storung der Drusenfunktionen erklaren wolle, lasse sich eben
sowenig aufrechterhalten wie das gegenteilige Extrem, die Zuruckfiihrung aller genannten 
Storungen bloB auf die zentrale Erkrankung. Es sei daran festzuhalten, daB im Tuber 
cinereum stoffwechselregulierende Zentren bestehen, die tells durch spinalwarts gerichtete 
Impulse, teils durch Anregung der Hypophysensekretion auf die Peripherie einwirken 
und ihrerseits wieder in ihrem Erregungszustand vom Hypophyseninkret beeinfluBt wiirden, 
das auf dem Weg zum 3. Ventrikel an ihnen vorbeiflieBe. 

CUSIDNG (330) sagt, daB physiologisch der Zwischenhirn-HypophysenmechaniBmus nur 
entsprechend verstanden werden kann, wenn man ihn als ein Ganus betrachtet und seinen 
EinfluB auf den ganzen Organismus bedenkt. Wir kommen darauf in den zusammen
fassenden Bemerkungen noch zuriick. 

Wir sahen, daB im Zwischenhirn vegetative Zentren angenommen werden 
miissen, welehe die Innervation der glatten Muskeln und der Driisen regulieren. 
Von hier gehen hOchstwahrseheinlich aueh Einfliisse auf die Driisen mit innerer 
Sekretion aus. Von hier wird der Warme· und Wasserhaushalt reguliert, der 
Zucker-, Salz-, Fett., EiweiBstoffwechsel beeinfluBt. Wie solI man sieh wohl 
die Organisation dieser Zentren im Zwischenhirn vorstellen? Von einigen Autoren 
wurden bestimmte Kerngruppen mit bestimmten Teilen des Stoffwechsels in 
engere Beziehung gebraeht, der Nucleus supraopticus mit dem Wasserhaushalt, 
der Nucleus paraventricularis und periventricularis mit dem Kohlehydrat
sto£fwechsel, die Nuclei tuberis mit der Warmeregulierung. Aber diese Auf· 
fassung hat sich keineswegs allgemeine Anerkennung errungen. Ich (284) selbst 
habe schon in meinem Referat (1928) hervorgehoben, daB es derzeit nicht moglieh 
ist, etwas Sieheres iiber die Beziehung bestimmter Zellgruppen zu bestimmten 
Funktionen auszusagen. 

"Wenn wir die Ansicht auBerten, daB man bis zu einem gewissen Grade die hOheren 
vegetativen Zentren in ahnlicher Weise den segmentalen Zentren gegenuberstellen muB 
wie die hOheren motorischen Zentren den VorderhOrnern, so taucht unwillkiirlich die Frage 
auf, inwieweit innerhalb der Region dieser hoheren vegetativen Zentren, also inwieweit 
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z. B. im Zwischenhirn eine Lokalisation der Funktionen moglich ist. Wir kOnnen kaum mehr 
daran zweifeln, daB das Zwischenhirn mit q!lm gesamten vegetativen Leben in naher oder 
ferner Beziehung steht und da vegetative Anderungen auch alle psychischen Tiitigkeiten 
begleiten, muB man die Bedeutung des Zwischenhirns hochschiitzen. Dabei werden immer 
neue Zentren gefunden. Man nimmt nun auBer den hier schon erwahnten im Zwischen· 
hirn ein Zentrum fiir die sexualen Funktionen an; man lokalisiert hier Mfekte und Triebe, 
wie man iiberhaupt neuerdings vielfach geneigt ist, dem ganzen Hirnstamm eine viel groBere 
Rolle auchim psychischen Leben zuzuschreiben, als noch vor kurzem. Bei den Versuchen 
genauer Lokalisation aber kann nur iiuf3erste Varsicht vor sonst unvermeidlichen Riick· 
schlagen bewahren. Es ist z. B. festgestellt, daB eine Wirkung auf den Halssympathicus 
von einer bestimmten basalen Region des Zwischenhirns ausgeht, nicht aber yom Tuber 
cinereum. Umgekehrt ist die Warmeregulierung, wie es scheint, gerade mit dem Tuber 
cinereum verkniipft. Eine sozusagen grobere Lokalisation ist fiir diese und eine Reihe 
anderer Funktionen, wenn nicht sichergestellt, so doch wahrscheinlich gemacht. "Ober die 
Beziehung bestimmter Zellgruppen aber zu bestimmten Funktionen, wie diese von ver· 
schiedenen Forschern angenommen wurde, laBt sich wohl zur Zeit noch nichts Sicheres aus· 
sagen." - "Die physiologischen Ergebnisse iiber die vegetativen Zentren haben der Anatomie 
einen machtigen Anreiz geboten und wir sehen, mit welchem Erfolg GREYING (354) u. a. 
bemiiht sind, Licht in die Anatomie dieser Gegend zu bringen. Ein Schema, in dem GREVING 
das Resultat der anatomischen Untersuchung mit den physiologischen Ergebnissen in Be· 
ziehung zu setzen versucht, bezeichnet er mit Recht als einen ersten und vorlaufigen Ver· 
such. Es wird die Kliniker vielleicht interessieren, daB hier Zuriickhaltung nicht nur seitens 
der Physiologen geiibt wird, sondern daB jiingst einer unserer ersten Kliniker [F. v. MULLER 
(290)] bei einer feierlichen Gelegenheit gemeint hat, es wird nie gelingen, scharf umschriebene 
Zentren fiir Durst, Hunger, Salz, Wasser, Temperatur, Blutdruckregulierung zu bestimmen." 
SPIEGEL (324) meint auch unter Hinweis auf meine Stellungnahme, daB eine scharfe Ab· 
grenzung von Zentren einzelner Stoffwechselfunktionen kaum durchfiihrbar sei. Auch 
ISAAC und SIEGEL (358) nehmen ein einheitliches vegetatives Reaktionszentrum an, das 
die Umsatzgeschwindigkeit reguliere. 

Nun hat sich meine Auffassung in dieser Beziehung in den letzten Jahren 
nicht geandert. Wir haben schon in den vorhergehenden Kapiteln wiederholt 
von den engen gegenseitigen Beziehungen der hier in Betracht kommenden Teil
funktionen gesprochen, z. B. haben wir hervorgehoben, daB HESS (338) mit 
Recht auf die engste Korrelation des Zirkulationssystems mit verschiedenen 
vegetativen Funktionen hingewiesen hat (Temperaturregulierung, Verdauung, 
Sexualfunktionen, auch psychische Vorgange). Es bedarf keiner weiteren 
Betonung, wie sehr SchweiBsekretion und Warmeregulierung zusammengehoren. 
Mit dem Stoffwechsel steht die Warmeregulierung in engster Beziehung. Ande
rungen der Verhaltnisse in bezug auf eine Substanz haben Ruckwirkung auf 
die Regulierung anderer Stoffe. Zur Stoffwechselregulierung gehOrt die Be
einflussung der Tatigkeit der inneren Organe. Auch ist die Beeinflussung der 
Drusen mit innerer Sekretion im physiologischen Geschehen nicht als eine 
isolierte Erscheinung, sondern nur im Rahmen eines groBeren Ganzen, gerade 
auch im Rahmen der Stoffwechselregulierung zu verstehen. Ferner lassen die 
Ergebnisse der modernen experimentellen Pharmakologie keinen Zweifel an dem 
innigen physiologischen Zusammenhang der einzelnen Stoffwechselzentren. 

So weist PICK (294) darauf hin, wie der geanderte Zuckergehalt oder Salzgehalt des 
Blutes auch die Anspruchsfahigkeit des Warmezentrums andere und wie die Antipyretica 
das Salzzentrum zu hemmen vermogen. Er hebt hervor, daB das Insulin die Fiebertem· 
peratur senken, ja sogar die Wirkung von Fiebergiften, wie des ,B-Tetrahydronaphthyl
amins ausschalten kann, wahrend es die Krampfbereitschaft steigert und auch die Salz· 
zentren entsprechend seiner diuretischen Wirkung in ahnlicher Weise erregen kann wie 
das diuretische Schilddriisenhormon. Durch Zuckerzufuhr wer~en die Vorgange im Wasser
haushalt geiindert und Wasserzufuhr bedinge eingreifende Anderungen im Zuckerhaus
halt. Er weist auf die gleichzeitige Dampfung zahlreicher vegetativer Zentren bei tiefer 
Narkose hin, Bowie auf die gleichzeitige Erregung und Lahmung benachbarter Hirnpartien 
bei Rauschgiften wie Cocain, Atropin oder im Beginn der Alkoholvergiftung. 

Wir mussen also wohl jedenfalls ein mosaikartiges Nebeneinanderliegen ver
schiedener von einander unabhangiger Teilzentren fUr den Stoffwechsel ab
lehnen. Das schlieBt freilich nicht aus, daB doch, wie oben gesagt, eine gewisse 
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grobere Lokalisation bestehen konnte. Nur wollen wir uns dariiber nicht tauschen, 
daB wir derzeit nichts Bestimmtes davon wissen. Wirft man z. B. einen Blick 
auf unsere Abb. 14, die nach ISENSCHMID das Gebiet zeigt, innerhalb dessen 
die fiir die Warmeregulierung wichtigen Mechanismen zu suchen sind, so ist 
dieses Ge biet so ziemlich auch dasselbe, das fiir aIle vom Z wischenhirn ausgehenden 
Stoffwechselregulierungen in Frage kommt. Uber die Beziehung bestimmter Zell
gruppen zu bestimmten Funktionen innerhalb der Stoffwechselregulierung wissen 
wir nichts Sicheres. DarubBr hinaus kann wohl vermutet werden, dafJ die Regulierung 
so komplizierter Erscheinungen, wie es die Stotlwechselvorgange sind, uberhaupt 
nicht die ausschliefJliche Funktion irgendeiner bestimmten Zellgruppe sei, dafJ hier 
vielmehr an ein derzeit nicht ubersehbares Ineinandergreifen komplizierter ana
tomischer Mechanismen zu denken sei. Wir verweisen auf das in dieser Richtung 
in der allgemeinen Dbersicht iiber die hOheren regulierenden Zentren bereits 
Gesagte und kommen auf die Beziehung des Funktionellen zum Morphologischen 
noch in den zusammenfassenden Bemerkungen zuriick. 

9. Anhang. Trophik, Tonus, Schlaf. 
Bei der Trophik und dem Tonus handelt es sich vielfach um Dinge, die Beriihrungs

punkte haben mit der Frage nach der Tatigkeit der vegetativen Zentren. Ich habe hier 
dem, was ich schon seinerzeit in meinem Referate (284) ausgefiihrt habe, nur wenig 
hinzuzufiigen. "Die vegetativen Zentren sind", meinte ich, "zweifellos auch fiir die 
Trophik der vegetativ innervierten Organe von Bedeutung. Wir wissen aber nicht sicher, 
auf welche Weise dieser trophische EinfluB ausgeiibt wird. Es fragt sich, ob der trophische 
EinfluB des Nervensystems ausschlieBlich durch die sonstigen bekannten direkten und 
indirekten (hormonalen) Beeinflussungen des Gewebes ausgeiibt wird oder ob es daneben 
noch eine Beeinflussung gibt, die nur trophisch, nichts als trophisch ware. Ich habe kiirz
lich bei einer Erorterung dieser Frage an einer anderen Stelle auseinandergesetzt, daB die 
Erfahrungen der Kliniker bei naherem Zusehen sich nicht ala ganz beweiskraftig erweisen 
und daB die Frage als eine offene bezeichnet werden muB. Eine beachtenswerte Zusammen
fassung der hier in Betracht kommenden Gesichtspunkte hat in jiingster Zeit FLEISCH
HACKER (261) gegeben. Er hat auf die durch die Innervation angeregten chemischen Pro
zesse in den Geweben hingewiesen. Wir sind noch nicht so weit, mit Sich,erheit zu ent
scheiden, inwieweit der funktionelle Stoffwechsel den Erhaltungsstoffwechsel in sich be
greift. Bei einem naheren Studium des Einflusses des Nervensystems auf den funktionellen 
Stoffwechsel wird der tonisierende EinfluB des Nervensystems besonders ins Auge zu fassen 
sein. Der EinfluB des Zentralnervensystems auf den Tonus der Gewebe ist seit langer Zeit 
sichergestellt. Die vegetativen Zentren iiben einen EinfluB auf den Tonus der vegetativ 
innervierten Organe; dariiber hinaus schien auch die Annahme, daB der Tonus der Skelet
muskulatur yom vegetativen Nervensystem besorgt wird, sicher, doch hat sich der jiingste 
Bearbeiter dieses Gebiets [SPIEGEL (274)] dagegen ausgesprochen. Es sei gestattet, hier 
daran zu erinnern, daBes vor wenigen Jahren mit Hilfe des neuen EINTHOvENschen Saiten
galvanometers, dessen Saite sich im Vakuum befindet, moglich geworden ist, die Form 
der Tonusstrome des Halssympathicus genauer zu registrieren, sowie auch die Verande
rungen dieser Strome bei Erregung der vegetativen Zentren im Hypothalamus." 

KEN KURll: (203) und seine Mitarbeiter hatten angegeben, daB der Tonus des willkiir
lichen Muskels hauptsachlich durch doppelte (sympathische und motorische) Innervation 
erhalten werde und daB einerseits die Ausschaltung des sympathischen Tonus durch Steige
rung des motorischen Tonus, andererseits der Ausfall des motorischen Tonus durch einen 
gesteigerten s,YJ;ll;pathischen Tonus ersetzt werde. Beziiglich der Trophik des Muskels 
schreibt KURE (266) dem sympathischen System einen iiberragenden EinfluB zu. Eine 
Dystrophie kcnne zustande kommen 1. durch Affektion der BOEKEschen akzessorischen 
Endplattchen; 2. durch Veranderungen des Grenzstrangs und der sympathischen, evtl. 
parasympathischen Fasern im peripheren Nerven; 3. durch Veranderung der autonomen 
Kerne im Riickenmark; 4. durch Affektion hOherer Zentren. Hier unterscheidet er ein 
parasympathisches Zentrum des Muskeltonus im Zwischenhirn und ein sympathisches 
im Kleinhirn. Viel vorsichtiger ist A. WESTPHAL (257). Er meint, daB man kiinftig bei 
,Fallen von Dystrophia musculorum progressiva nicht nur Muskeln, Riickenmark, Grenz
strang, sondern auch das Zwischenhirn mit seinen dem Sympathicus iibergeordneten Zentren 
und innersekretorischen Driisen einer genauen Untersuchung unterziehen solIe. In aller
jiingster Zeit haben auch MARINESCO (362) und seine Mitarbeiter daran gedacht, daB die 
vegetativen Zwischenhirnzentren bei der Muskelatrophie von Bedeutung sein konnten. 
Sie kamen namlich auf Grund einer Anzahl von experimentellen und klinischen Erwagungen 
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zu dem Schlusse, "daB manche pathologische Prozesse des GroBhirns von anatomischen 
Lasionen oder auch nur physiologischen Uglstellungen in den vegetativen Zwischenhirn
zentren begleitet werden und daB dies eine Anderung der Konstellation des endokrinischen 
Systems nach sich zieht. Der lokale sympathische vegetative Tonus der Erfolgsorgane 
erleidet hierdurch eine Umstellung und die Muskelatrophie ist aDmit eine Folge der durch 
dies~ Umstellung bedingten Veranderung des Stoffwechselgangs im Muskel." BRUNING (329 
hingegen hebt hervor, daB bei den in den letzten Jahren ungemein zahlreichen Eingriffen 
am vegetativen Nervensystem (Ramikotomie, Ganglienexstirpation, periarterielle Sym
pathikotomie) kein EinfluB auf den Muskeltonus nachgewiesen werden konnte. Wir er
wahnten schon oben, daB sich SPIEGEL (274) gegen den EinfluB des vegetativen Nerven
systems auf den Muskeltonus ausgesprochen hat. Er schreibt: "Weder die Annahme, daB 
der Tonus der Skeletmuskulatur durch Fasern aufrechterhalten wird, welche iiber den 
Grenzstrang verlaufen, noch die Hypothese, daB efferente Hinterwurzelfasern den Weg 
der statischen Innervation darstellen, konnte bisher einwandfrei experimentell erwiesen 
werden. Wir miissen daher per exclusionem zu der Vorstellung gelangen, daB die statische 
und kinetische Innervatjon durch dieselbe Faser versorgt wird, namlich durch Axone der 
Vorderhornzellen (R. a.). An den Vorderhornzellen miissen sowohl jene zentralen Mechanis
men angreifen, welche der Fortbewegung dienen, als auch jene, welche die Haltung der 
Skeletmuskulatur heherrschen." Dazu ware nun freilich folgendes zu bemerken: DaB die 
sympathische und parasympathische Innervation des Tonus bisher nicht einwandfrei be
wiesen werden konnte, fiihrt noch keineswegs zur Vorstellung der Tonusinnervation durch 
die Axone der Vorderhornzellen, es laBt hochstens berechtigt erscheinen, auch eine der
artige Moglichkeit zu erwagen. Noch weniger scheint es vollkommen berechtigt, zu sagen, 
daB die statische und die kinetische Innervation an den Vorderhornzellen angreifen 
mUssen. 

Wir wollen auch an dem Schlafproblem nicht ganz vorbeigehen, miissen uns aber auf dill 
Beziehungen dieses Problems zum Ort und zur Tiitigkeit der vegetativen Zentren beschranken 
und auch hier wieder in erster Linie auf die experimentellen Beitrage zu dieser Frage. 
MAUTHNER (76) kam 1890, wie ich schon in meinem Referat hervorgehoben habe, zu der 
Ansicht, das Wesen des Schlafes sei eine Unterbrechung der Leitung zur Hirnrinde. Der 
Ort der Unterbrechung sei das zentrale Hohlengrau. Hier sei der Sitz des Schlafes. Er weist 
schon auf den pharmakodynamischen Unterschied zwischen hypnotischen und narkotischen 
Mitteln hin. Hypnotika sind die Mittel, welche die Funktion des zentralen Hohlengraus 
hemmen, Narkotica hingegen diejenigen, welche die Funktion der Hirnrinde aufheben. 
Durch diese Unterscheidung sind die fiir uns ungemein wichtigen Feststellungen der modernen 
experimentellen Pharmakologie iiber die Angriffspunkte der von uns angewendeten Schlaf
mittel nicht einfach vorweggenommen, sondern mehr vorausgeahnt. Hier kann auf die 
theoretisch so interessanten und auch praktisch so wichtigen Ergebnisse, zu denen ins
besondere PICK (294) und seine Schule iiber die Unterscheidung von Rindenschlafmitteln 
und Hirnstammschlafmitteln gekommen ist, nur kurz hingewiesen werden. Wenige Jahre 
nach MAUTHNER hat schon VOGT (87) (1895) dem Schlafzentrum eine aktivere Rolle zu
geteilt. Er entnahm die Bezeichnung Steuerungspunkt des Schlafes einer Arbeit von 
LIEBAULT (82) und sagt, daB ein subcorlicales Schlafzentrum der Steuerungspunkt des 
Schlafes sei. TROlllNER (151) verlegt 1912 diesen Steuerungspunkt des Schlafes aus theoreti
schen Griinden in den Thalamus opticus. Durch die von ECONOMO (176) in ihrem Wesen 
erkannte Encephalitisepidemie, die er wegen des bei ihrem ersten Auftreten besonders in 
die Augen springenden Symptomes der Schlafsucht Encephalitis lethargica nannte, wurde 
das Interesse fiir das Schlafproblem neu belebt. In den letzten Jahren war es wiederholt 
Referatthema auf wissenschaftlichen Kongressen. LHERMITTE und TOURNAY (267) kamen 
zu dem Ergebnis, daB die Summe der klinischen, anatomischen und experimentellen Erfah
rungen beweise, daB die basale Region des 3. Ventrikels eine Gegend sei, deren Erkrankung 
zum Schlaf fiihre. Sie nehmen einen mesencephalen-diencephalen Regulationsapparat an. 
POTZL (250), PETTE (292, 293), GAMPER (279), l(LEIST (286), MARBURG (247) u. a. haben 
wertvolle Beitrage geliefert. TRoMNER (301) halt in einem Referat 1928 an seiner alten 
Auffassung vom Thalamus als Schlafregulator fest. "Der Schlaf ist ein nach Art eines Triebs 
oder Instinktes wirkender Lebensvorgang, ein Akt der Selbststeuerung. Er ist ein zusammen
gesetzter Funktionskomplex, der durch verschiedene, meist als Reiz wirkende Ursachen 
erregt werden kann. Er wird von einem als Schlaforgan zu deutenden nervosen Regulator 
ein- und ausgeschaltet, welcher allgemein im Hirnstamm zu lokalisieren ist. In welchem 
Verhaltnis und in welcher Art das vordere zentrale Hohlengrau, Thalamus und Hypo
thalamus zusammenwirken, ist noch hypothetisch und hangt auch von der Entwicklungs
stufe abo Als Organ der sensorischen Hemmung mull beim Menschen der Thalamus eine 
wichtigere Rolle spielen als das Grau des 3. Ventrikels. Der Thalamus seinerseits kann sowohl 
von der Hirnrinde (suggestiv und autosuggestiv) als auch vom Boden des 3. Ventrikels oder 
endlich vom vorderen Ende des Aquaduktes aus erregt werden." 
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Die Beitrage der experimentellen Physiologie zur Frage eines vegetativen Schlafregu
lierungszentrums waren bis vor kurzem recht bescheiden. Zweifellos kann man auch bei 
groBhirnlosen Tieren einen Wechsel zwischen mehr wach- und mehr schlafiihnlichen Zu
standen konstatieren. Nach Lufteinblasung in die Seitenventrikel und in den 3. Ventrikel 
hat man beirn Menschen Schlafsucht eintreten gesehen. Durch Injektion minimaler Mengen 
von Calciumchlorid in das Infundibulum hat DEMOLE (259) bei Katzen Schlafsucht und 
Schlaf hervorgerufen. BERGGREEN, STURE und MOBERG (304) erzielten dieselbe Wirkung 
durch kleinste Chlorcalciumdosen. MERES (248) kommt auf Grund pharmakologischer 
Untersuchungen in seiner freilich nur vorlaufigen Mitteilung zu dem SchluB, daB dem 
Aquaeductus Sylvii benachbarte Teile des Hypothalamus als die fUr die Schlafwirkung 
wichtigsten Teile des Hirnstammes anzusehen sind. 1m Gegensatz dazu schlieBen SPIEGEL 
und INABA (272) aus ihren Versuchen an Hunden, daB nicht die Umgebung des Aquaeductus 
Sylvii, sondern der Thalamus opticus fiir die Schlafregulierung von Bedeutung sei. Gegen
iiber den bisher erwahnten Versuchen konnte eingewendet werden, daB man nicht ohne 
weiteres berechtigt war, eine Analogie mit dem normalen Schlaf anzunehmen. Dieser Ein
wand kann aber nicht mehr gegeniiber den neuesten, auBerordentlich interessanten Ver
suchen von HESS (281) gemacht werden. HESS gelang bei Katzen die Hervorrufung eines 
alle Kennzeichen des physiologischen Schlaf zeigenden Zustandes bei elektrischer Reizung des 
Zwischenhirns. Er hat diese Versuche kinematographisch aufgenommen und die iiber
zeugenden Bilder wiederholt demonstriert. So konnte man das allmahliche Eintreten der 
Ermiidung, das Hinlegen zum Schlaf, die allmahliche Vertiefung des Schlafes und das 
Wiederaufwachen des Tieres beobachten. HESS. hat auch bei solchen Katzen, bei denen die 
Elektroden an Ort und Stelle geblieben waren, am nachsten Tage neuerlich durch elektrischen 
Reiz Schlaf hervorrufen konnen. Ein Jahr spater konnte HESS (313) nach anatomischer 
Untersuchung seiner Serien mitteilen: durch isolierte Reizung paraventrikularer Abschirltte, 
inbegriffen der Massa intermedia, kOnne ein mit dem physiologischen Schlaf in allen seinen 
Kennzeichen iibereinstimmender Zustand hervorgerufen werden. Diese Feststellung habe 
neben dem speziellen Interesse betreffend den Mechanismus des Schlafes auch eine prinzipielle 
Seite. Sie zeige mit der Beweiskraft des physiologischen Reizexperiments die Abhiingigkeit 
der Funktionsbereitschaft des Substrates psychomotorischer und psychoreceptorischer und 
offenbar auch assoziativer Vorgange von den erwahnten Abschnitten des Hirnstammes. 
HESS meint, man miisse den Schlaf als physiologische Funktion nach seiner positiven W irkung 
beurteilen; nicht die Sistierung animaler Leistung sei der entscheidende Faktor, sondern die 
Restituierung der Leistungsfahigkeit. Damit wiirde der Schlaf eingereiht unter die vegeta
tiven Funktionen, deren Kennzeichen die Regulierung der in den Geweben herrschenden 
Milieubedingungen sei. Als Steuerungsorgan bei diesem vom vegetativen N ervensystem 
inszenierten Reflexakt komme speziell der parasympathische Abschnitt in Frage, da es Regel 
zu sein scheine, daB bei Prozessen mit restitutivem Funktionsziel der Parasympathicus der 
leistungsfordernde Teil sei, wahrend Unterstiitzung animaler Energieentfaltung vom Sym
pathicus besorgt werde. Man miisse annehmen, daB das vegetative Nervensystem auf die 
Organe animaler Leistungen, insbesondere auch auf das Substrat der psychischen Tatigkeit 
einen steuernden EinfluB ausiiben konne. Auf die allgemeinen Konsequenzen, die HESS 
aus seinen Versuchen fiir Physiologie und Pathologie zieht, kommen wir in den zusammen-
fassenden Bemerkungen noch einmal zuriick. . 

ECONOMO, der sich eingehend mit dem Schlafproblem beschiiftigt hat (243,306,331), 
kommt auf Grund fremder und eigener klinischer und anatomischer Erfahrungen zu dem 
Ergebnis, daB der Schlaf nicht bloB eine nervose Erscheinung sei, da man ihn ja auch bei 
den ein Nervensystem entbehrenden Pflanzen beobachten kiinne, sondern ein aus vielen 
verschiedenen Komponenten bestehender komplexer, vom Wachzustande qualitativ ver
schiedener biologischer Zustand. An diesem seien auBer dem psychischen und dem animalen 
auch das vegetative (vasomotorische und sekretorische), das endokrine System u. a. m. 
beteiligt. Bei den hiiheren Tieren gebe es auBerdem ebenso wie fiir andere komplexe bio
logische Erscheinungen, z. B. fiir die Kiirpertemperatur, so auch fiir den Schlaf ein Regn
lationszentrum, das sog. Schlafs~uerungszentrum. Dieses liege nach den Erfahrungen bei 
der Encephalitis lethargica irn Ubergang vom Mittel- in das Zwischenhirn und erstrecke 
sich auf die Seitenwande und den Boden des 3. Ventrikels. Es ist somit nach Ansicht 
ECONOMOS von vornherein falsch, den Schlaf aus einer einzigen seiner Erscheinungen oder 
Komponenten, z. B. der nervosen, der vasomotorischen oder der endokrinen erkIaren 
zu wollen. 

IV. Zusammenfassende Bemerkungen. 
Ich habe zwischen segmentalen Zentren (II) und h6heren regulierenden Zen

tren (III) unterschieden. Diese Unterscheidung entspricht meines Erachtens 
durchaus dem gegenwartigen Stande unseres Wissens. Der Anatom STOHR (298) 
freilich stellte sich auf den Standpunkt, daB fiir den Anatomen das sympathische 
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Nervensystem ein Teil des peripheren Nervensystems sei. So wenig man das 
GroBhirn zu den Cerebrospinalnerven rechnen konne, so wenig diirfe man das 
Zwischenhirn zu den sympathischen Nerven rechnen. Damit hat er nun freilich 
ganz recht. Wir aber meinen, daB das vegetative Nervensystem nicht nur aus 
den sympathischen Nerven besteht, sondern daneben noch aus einem zentralen 
Anteil, eben den vegetativen Zentren. STOHR hat sich mit dem Zentral
nervensystem nicht beschiiftigt und mit seiner· Bemerkung wohl nur recht
fertigen wollen, daB er sich auf die Peripherie beschrankt. Bemerkenswerter 
ist, daB ein griindlicher Kenner der Anatomie des Zentralnervensystems, 
MARBURG. (320), auch entschiedenen Widerspruch gegen die dargelegte Auf
fassung von der Organisation der vegetativen Zentren erhob. 

MARBURG meint: "Man spricht immer nur von Zentren im Hypothalamus. In Wirklich
keit reichen diese Zentren weit dorsalwarts und nehmen einen groBen Tell des medialen 
Thalamuskernes ein. Und dessen Beziehungen zum Cortex einerseits, zum Striopallidum 
andererseits sind doch zur Geniige bekannt (corticothalamische, striopallidothalamische 
Systeme). LaBt man nun im Thalamus nur das allgemein anerkannte Vasomotorenzentrum 
gelten, so kann man sich ganz gut vorstellen, daB dieses von der Hirnrinde ansprechbar, 
auf psychische Reize reagiert, etwa auf Schreck. Aber auch die Rindenzentren fiir Sehen 
nnd Horen sind corticofugal entweder direkt oder, wie BROUWER kiirzlich zeigte, via Ganglion 
geniculatum laterale mit Zentren im Mittelhirn verbunden. Die Untersuchungen SPITZERS 
und SPIEGELS in meinem Institut erweisen, daB auch der N. triangularis vestibularis ein 
vegetatives Zentrum sei, das dann natiirlich von cerebello-vestibumren Zentren aus ange
sprochen wird. Wie man sieht, finden sich also hier eine Reihe von Zentren, die gleichen 
Zwecken dienen und nur dadurch differieren, daB sie von ganz verschiedenen Seiten aus 
angesprochen werden. Ein Vergleich mit den Wlllkiirzentren erscheint mir demnach nicht 
angebracht. Die vegetativen Zentren scheinen nicht superponiert, sondern nebeneinander 
geschaltet zu sein. Ihre Differenz ist nur durch die verschiedenartige Ansprechbarkeit 
bedingt. Diese erfolgt offenbar leichter, je naher wir der Peripherie kommen, also z. B. 
im Riickenmark leichter als im Thalamus. Ich glaube deshalb, daB man die Zentrenfrage 
von diesem Standpunkt aus behandeln miisse." 

Seither hat MARBURG (361) als AbschluB einer Reihe von Untersuchungen seiner SchUler 
eine eigene vergleichend-anatomische Studie iiber das dorsale Langsbiindel von SCHUTZ 
und seine Beziehungen zu den Kernen des zentralen Hohlengraues veroffentlicht, die wohl 
als ein Beitrag zu dem Studium der Zentrenfrage vom anatomischen Standpunkt aus zu 
gelten hat. 

Hier ist nicht der Ort, in eine ausfiihrliche Polemik mit MARBURG einzugehen. 
W ollte ich alles was sich fiir den von mir in Dbereinstimmung mit den meisten 
Forschern eingenommenen Standpunkt einer Unterscheidung hoherer regu
lierender Zentren und segmentaler Zentren sagen laBt, anfiihren, miiBte ich den 
Inhalt dieser ganzen Arbeit wiederholen. Aber unsere Kenntnisse sind, wie ich 
ja immer wieder hervorgehoben habe, viel zu liickenhaft, als daB wir uns hoch
miitig iiber eine andere Auffassung hinwegsetzen diirften. Es kann ja dem Fort
schritt unserer Einsicht nur zum Nutzen gereichen, wenn von den verschiedensten 
Seiten her die vegetativen Zentren studiert werden. Immerhin scheint mir eine 
Bemerkung nicht iiberfliissig. Auch dort, wo es sich um die Aufklarung der 
Funktionen des Zentralnervensystems handelt, diirfen wir uns gewiB nicht mit 
feststehenden anatomischen Tatsachen in direkten Widerspruch setzen. Werden 
nachtraglich anatomische Tatsachen festgestellt, die mit friiheren physio
logischen Annahmen unvereinbar sind, so miissen eben diese Annahmen nun 
geandert werden. Andererseits aber wollen wir nicht aus dem Auge verlieren, 
daB anatomische Befunde, da wo es sich um Funktionen handelt, keineswegs 
allein ausreichen. Die physiologisch und pharmakologisch heute schon /estgestellten 
Tatsachen iiber die vegetativen Regulationszentren werden iibrigens, soweit ich die 
Bache iiberblicken kann, durch keine wie immer gearteten anatomischen Feststellungen 
zu erschiittern sein. 

Wir haben bei der Besprechung der Regulierung des Blutkreislaufs hervor
gehoben, daB HESS (338), ausgehend von der Rolle seines Nutritionsreflexes und 



Zusammenfassende Bemerkungen. 463 

Entlastungsreflexes, zu allgemeinen Gesichtspunkten iiber den Bauplan des 
vegetativen Nervensystems fortgeschritten ist. Er hat da auch Erorterungen 
tiber den Begritl eines regulatorischen Zentrums gegeben. Wir wollen darauf an 
dieser Stelle nur insoweit eingehen, als sie unsere Einteilung in segmentale und 
in hohere regulatorische Zentren beriihrt. Die Kerne, aus denen z.B. die Vagus
fasern zum Herzen entspringen, sind nach HESS keine Zentren. Zentren sind 
hoherer Ordnung, komplizierter in ihrem Aufbau, indem sie eine Mehrzahl von 
peripheren Mechanismen zentral zusammenfassen. In dieser assoziierenden 
Funktion seien die Kerngebiete bereits Erfolgsorgane des Zentrums. Die Vaso
konstriktion im allgemeinen, meint HESS, konne kein Zentrum haben, so wenig 
wie die Vasodilatation, da beides nur dynamische Elemente eines koordinierten 
Steuerungsaktes seien. 

Der Gegensatz nun zwischen HESS und uns ist nicht so groB als es im ersten 
Augenblick scheinen kOnnte, ja er ist wohl iiberhaupt nur ein scheinbarer. Wenn 
HESS die Kerne und all das, was wir als segmentale Zentren bezeichnen, nicht 
als ein Zentrum gelten lassen will, so hat er insofern recht, als sie tatsachlich 
Erfolgsorgane im Dienste eines hoheren Regulationszentrums sind. Aber er hat 
doch nur teilweise recht. Denn diese Zentren sind nicht nur Erfoigsorgane eines 
hoheren Zentrums, sondern sie haben meiner Meinung nach daneben einen, wenn 
auch bescheidenen selbstandigen Wirkungskreis, in welchem sie nicht solche 
Erfolgsorgane sind. Hat man die vegetative Regulierung des ganzen Organis
mus im Auge, dann sind die sog. segmentalen Zentren nur Erfolgsorgane eines 
umfassenderen Regulationszentrums. Fur ihre Segmente aber sind diese segmen
talen Zentren auch als Zentren, freilich als solche niederer Ordnung, anzusehen. 
Es steht fest, daB die Riickenmarksmechanismen auch nach Abtrennung vom 
Gehirn einen gewissen regulatorischen EinfluB auf die vegetative Innervation 
der betreffenden Korpersegmente ausiiben konnen. 

Schwieriger ist die Frage zu beantworten, welche Rolle im normalen Organis
mus diese segmentalen Zentren spielen. lch habe schon im Abschnitt II bei der 
Besprechung der Vasomotorenzentren hervorgehoben, daB LANGLEY (227) auf 
Nervenreizung bei spinalen Katzen nur Blutdrucksteigerung um einige Milli
meter fand, aber groBe Steigerung nach Strychninzufuhr und daraus schlieBen 
zu diirfen glaubte, daB die spinalen GefaBreflexe normalerweise keine groBe 
Bedeutung haben konnen, aber unter pathologischen Verhaltnissen von groBter 
Bedeutung sein mogen. Mit seinem SchluB auf die Bedeutung der spinalen 
GefaBzentren im normalen Organismus scheint mir nun LANGLEY entschieden 
zu weit zu gehen. lch habe mich schon in meinem Referat (284) eingehend 
dariiber ausgesprochen und fiihre hier diese Ausfiihrungen an: 

"Da diese Frage mir von prinzipieller Bedeutung zu sein scheint, sei noch mit einigen 
Worten naher darauf eingegangen. Es gibt ja zweifellos Reservekrafte in unserem Organismus, 
die sozusagen schlummern und erst bei pathologischen Zustanden, die eine Steigerung der 
physiologischen Reize fUr das betreffende Organ oder Gewebe bedingen, in Erscheinung 
treten. Es ware aber meines Erachtens eine Verkennung der tatsachlichen Verhaltnisse, 
wenn man annahme, da.6 es sich bei der Tatigkeit der segmentalen vegetativen Zentren 
so verhalte. Diese Zentren haben vielmehr unter normalen Bedingungen eine sehr wichtige 
Funktion. Ihren Einflu.6 auf die von ihnen innervierten Organe iiben sie aus unter An
regung von 3 Gruppen von Einfliissen. Auf sie wirkt die wechselnde Beschaffenheit des 
Blutes und der Gewebsfliissigkeit, dann die verschiedenen afferenten Reize, die ihnen aus 
der Peripherie zugeleitet werden und drittens der bestandig regulierende Einflu.6, der auf sie 
von hOheren vegetativen Zentren ausgeiibt wird. Die experimentelle Physiologie ist mm viel
fach gezwungen, pathologische Bedingungen zu setzen, urn komplexe Phanomene zu zerlegen, 
zu analysieren. So hat sie au.6erst wichtige Ergebnisse erzielt. Aber sehr hitufig hat man 
sich nicht genugend vor zu ra8chen SchlU88en auf da8 norrrtale Geschehen gehutet. In dem 
speziellen Fall war das Setzen kiinstlicher pathologischer Bedingungen notig, urn das 
Vorhandensein spinaler vegetativer Zentren mit Sicherheit zu erweisen. Aber bci der 
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SchluBfolgerung auf die Norm diirfen wir nicht vergessen, daB ihre Trennung von den 
hoheren Zentren kein Bild der normalen Funktion gibt, sondem ein Zerrbild dieser 
Funktion. 

Es darf auch nicht auBer acht gelassen werden, daB die hOheren vegetativen Zentren 
ihre Funktion in erster Linie auf dem Wege iiber die segmental en Zentren ausiiben. Dabei 
handelt es sich zweifellos nicht etwa um relaisartige Wirkung der segmentalen Zentren, 
sondem um etwas ganz anderes." - "Nur die segmentalen Zentren sind sympathische bzw. 
parasympathische Zentren im engeren Sinne des W ortes, d. h. nur von ihnen gehen isolierte 
sympathische bzw. parasympathische Impulse aus. Von den hOheren vegetativen Zentren 
gehen allgemeine Direktiven aus, die erst in den segmentalen Zentren ihre Ausarbeitung 
im einzelnen erfahren. Wir konnen uns das Verhaltnis zwischen segmentalen und hOheren 
Zentren im vegetativen Nervensystem ahnlich denken wie im somatischen das Verhaltnis 
zwischen VorderhOmem und hOheren motorischen Zentren im Hirnstamm und in der 
Hirnrinde. " 

DaB hOhere vegetative Zentren ihre Impulse, auch ohne den Weg iiber die segmentalen 
Zentren, der Peripherie auf dem Wege iiber hormonale Driisen zusenden konnen, kann hier 
auBer Betracht bleiben. 

In den verschiedenen Kapiteln des Abschnittes iiber die hOheren regulierenden 
Zentren haben wir bereits hervorgehoben, daB auch ihre Tiitigkeit keineswegs 
als eine selbstherrlich uber den Funktionen des Organismus thronende anzusehen 
ist, daB sie vielmehr nur zu begreifen ist im Rahmen des einheitlichen Geschehens 
im Organismus, nur richtig eingeschatzt werden kann, wenn man den Organis
mus als ein Ganzes ins Auge faBt. Insbesondere hatten wir da darauf hinzu
weisen, daB die peripheren Vorgange selbst weitgehend regulierend wirken, so 
wie andererseits darauf, daB eine sehr innige Wechselwirkung zwischen hormo
naler und nervoser Regulierung angenommen werden muB. 

"Ober die Wechselwirkung von Zwischenhirn und Hypophyse haben wir in 
dem Abschnitt iiber die zentrale Regulierung des Stoffwechsels bereits einiges 
angefUhrt. Wir konnen es uns aber nicht versagen, iiber diese Zusammenarbeit 
sowie iiber deren Bedeutung fUr den Organismus hier auf das hinzuweisen, 
was CUSHING (330) kiirzlich in seiner Lister Memorial Lecture hervorhob. 

Er spricht iiber die diencephal-hypophysare Symptomatologie und fahrt dann fort, 
hier an diesem wohlgeschiitzten Ort, der beinahe durch einen Daumennagel bedeckt werden 
kann, liege die wahre Haupttriebfeder des primitiven Lebens. Dariiber sei mit mehr oder 
weniger Erfolg der hemmende Cortex gesetzt. In seiner Zusammenfassung weist er dann 
darauf hin, daB natiirlich beim Studium vielfach die Trennung des Ganzen in die einzelnen 
Teile notig sei, physiologisch aber konne der diencephal-hypophysare Mechanismus nur 
dann entsprechend gewertet werden, wenn man ihn als ein Ganzes betrachtet und auch dann 
nur, wenn sein EinfluB auf den Gesamtorganismus in Rechnung gezogen wird. 

Wenn wir also noch weiter von regulierenden Zentren reden, so wollen wir 
festhalten, daB damit keineswegs gemeint ist, daB sie allein regulieren. 

Es war oben wiederholt die Rede davon, daB ein anscheinender Unterschied 
zwischen den vegetativen Zentren linT:;s und rechts gefunden wurde, insbesondere 
von HASIDMOTO (169). Dieser Autor denkt an eine starkere Entwicklung des 
Warmezentrums links und weist zum Vergleich auf das Sprachzentrum des 
Menschen hin. Demgegeniiber muB doch festgehalten werden, daB wir wohl 
Funktionsunterschiede zwischen den beiden menschlichen Hemispharen kennen, 
daB da auch morphologische Eigentiimlichkeiten auf der einen Hemisphare un
abhangig von denen der anderen sich ausgebildet haben und auch gleichseitig 
sich vererben konnen (194), daB aber Ahnliches yom Hirnstamm weder bekannt 
noch auch nach unserer bisherigen Kenntnis yom Hirnbau gerade wahrschein
lich ist. 

Freilich sind unsere Kenntnisse von der Organisation der zentralen vegetativen 
Regulierung noch viel zu unsicher, als daB wir einen solchen Unterschied zwischen 
rechts und links von vornherein geradezu als unmoglich hinstellen konnten. So 
herrscht ja iiberhaupt keine Einigkeit uber die Annahme einzelner voneinander 
getrennter Regulationszentren. Die Schwierigkeit, die einer solchen Annahme 
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entgegenstehen, habe ich bei Erorterung del' Stoffwechselzentrenauseinander
gesetzt und dort sowie auch an anderen Stellen die ausschlieBliche Beziehung 
bestimmter Kerngruppen zu bestimmten regulierenden Funktionen vorlaufig 
als nicht erwiesen bezeichnet, ja unwahrscheinlich genannt. Ich (372) habe 
meine Auffassung iiber die Organisation der vegetativen Zentren vor kurzem 
in einem Vortrag niedergelegt. Zu einer ahnlichen Annahme ist auch v. MONAKOW 
gelangt (384). Das soll aber keineswegs den Wert genauer anatomischer Durch
forschung der betreffenden Gebiete in Frage stellen, wie wir sie GREVING (280), 
GRUNTHAL (333,334), GAGEL (370) u. a. verdanken. Der groBe Wert dieser Studien 
liegt zunachst aber auf anatomischem Gebiet. Selbstverstandlich steht es dem 
Anatomen frei, auch eine Beziehung seiner Ergebnisse zum Funktionellen zu 
suchen, doch darf nicht auBer acht gelassen werden, daB er sich hiermit 
auf ein Gebiet begibt, auf dem die Anatomic nicht mehr allein entscheidend 
ist, wie schon oben hervorgehoben. Man muf3 sich sehr vor dem Fehler huten, 
anatomische una, physiologische Einheit einander gleichzusetzen, wie wir ja auch 
psychisch Einheitliches nicht ohne weiteres als physiologisch Einheitliches hin
stellen durfen; so selbstverstandlich das scheint, wird doch immer wieder da
gegen gefehlt. 

Viel Scharfsinn ist auf die Erklarung des Vorhandenseins mehrerer Stationen 
fur dieselbe Funktion verwendet worden. Was die Unterscheidung segmentaler 
und hoherer regulierender Zentren betrifft, haben wir uns ja geniigend deutlich 
oben ausgesprochen. Beziiglich mehrerer Stationen aber fUr iibersegmentale 
Funktionen sind unsere Kenntnisse doch recht unsicher. Die hier von DRESEL 
und LEWY (191) herriihrenden Annahmen und biIdhaften Vergleiche scheinen 
mir derzeit doch noch einer geniigenden tatsachlichen Unterlage zu entbehren. 
Die Forschungen der letzten 25 Jahre lassen es zweifellos erscheinen: Nicht nur 
das Hohlengrau des 4., sondern auch das des 3. Ventrikels ist Sitz hoherer 
regulierender Zentren. Aber eine mehrfache Regulierung fur dieselbe Funktion 
8cheint mir nicht nachgewiesen, wenn auch psychische Einwirkung etwa auf die 
Zirkulation im Thalamus iibertragen wird und das vasomotorische Haupt
zentrum in der Medulla oblongata liegt. 

Uber das Wesen der Vorgiinge in den Regulationszentren wissen wir kaum 
etwas. Die Frage nach der Identitiit der Vorgange in den einzelnen Zentren oder 
nach ihrer spezifischen Verschiedenheit ist nicht mit Sicherheit zu beantworten. 
Wir kennen wohl verschiedene adaquate Reize fiir verschiedene Einzel£unktionen 
der zentralen vegetativen Regulierung, aber die Anpassung an verschiedene 
Auslosungsvorgange sagt iiber den Kern, liber das Wesen des zentralen Vorgangs 
noch nichts aus. Ein naheres Eingehen auf diesen Punkt wiirde zu weit fUhren. 
Wir miiBten auf die Frage eingehen, ob iiberhaupt die Erregungen, die yom 
Zentralnervensystem der Peripherie zugehen, stets qualitativ gleich und nur 
quantitativ verschieden sind, oder ob es spezifisch verschiedene Erregungen gibt, 
welche die Zentren der Peripherie zusenden. Bemerkenswerte Beitrage zu dieser 
Frage hat in den letzten Jahren PAUL WEISS (303, 365) geliefert. 

Wir haben schon in der allgemeinen Ubersicht iiber die regulierenden Zentren 
von der Wirkung des Psychischen auf das Vegetative gesprochen. Umgekehrt 
wurde auch die groBe Bedeutung des Vegetativen fiir das Psychische viel£ach 
erortert. Insbesondere hat man in dem MaBe als die Bedeutung des Zwischen
hirns im Rahmen der zentralen vegetativen Regulation mehr und mehr erkannt 
wurde, ihm auch fiir das Psychische eine steigende Bedeutung zugeschrieben. 
Hierher wurden die Affekte und Triebe lokalisiert, von hier aus werden, wie 
viel£ach hervorgehoben wird, BewuBtseinsvorgange in mannigfacher Weise be
ein£luBt. In der Tat mogen diese psycho-vegetativen Beziehungen spater einmal 
in unserer Auffassung von den vegetativen Zentren noch eine groBe Rolle spielen. 

Handbnch Ilor Nenrologic. II. 30 
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1m Rahmen einer Darstellung der Physiologie der vegetativen Zentren aber kann 
derzeit darauf wohl nicht naher eingegangen werden, da unsere Kenntnisse eben 
auch hier noch gar zu unsicher sind. Hier sei auch noch einmal an den chemischen 
Faktor bei der Ubertragung des Nervenimpulses erinnert (s. den Abschnitt: 1st 
das Gehirn als eine Driise mit innerer Sekretion anzusehen 1). Doch muB der 
Hinweis geniigen, daB wir spater moglicherweise einmal erkennen werden, 
welch groBe Rolle in der Tatigkeit des Zentralnervensystems eine hormonale 
Funktion gewisser Nervenelemente spielt. 

Wir haben mehrfach hervorgehoben, daB es gelingt, von verschiedenen 
Rindenpartien aus den Zustand der vegetativ-innervierten Organe zu beein
£lussen, daB wir aber trotzdem unseres Erachtens keine genugenden Anhalts
punkte haben, in der Rinde regulierende vegetative Zentren anzunehmen. Wir wollen 
uns auch hier auf wenige Literaturangaben beschranken. 

Ich stimme der Auffassung bei, zu der BEHR (222) in seinem Buch iiber die Pupillen
bewegung kommt: "Diese Einwirkung der Hirnrinde auf die Pupillenzentren erfolgt jedoch 
nicht in dem Sinn, da13 sie dauernd den Tonus eines oder beider Muskeln mitbestimmt oder 
beeinflu13t. Sie ist vielmehr eine potentielle, insofern als sie erst dann wirksam wird, 
wenn die Hirnrinde oder Teile von ihr sich im Zustande einer bestimmten Erregung be
finden." SPIEGEL (295) nimmt vegetative von der Rinde ausgehende Fasern an. HESS und 
FALTITSCHEK (337) kommen auf Grund experimentell-pharmakologischer Untersuchungen 
zu dem Schlu13, da13 wohl das Mittelhirn die viscerale Organtatigkeit reguliere, die Hirnrinde 
aber nicht. FULTON und INGRAHAM (308) sahen bei Katzen nach Durchschneidung der 
medialen Hirnteile vor dem Chiasma die Tiere leichter in Wut geraten und bezogen das auf 
die Abtrennung der vegetativen Hypothalamuszentren von dem hemmenden Frontallappen. 
Ich verweise schlie13lich auf meine eigene Stellungnahme in dieser Frage in meinem Referat 
(284): "Auf Grund vergleichender anatomischer Untersuchungen wurden im Neopallium 
des Saugers vier sagittale Urwindungen angenommen. Davon sei die alteste die dem Balken 
anliegende Urwindung (dell)." Gyrus fornicatus entsprechend). Dieser alteste Teil des Neo
palliums sei "viscerale Rinde" [CRR. JAKOB und CL. ONELLI (134)]. Abgesehen von dieser 
hypothetischen visceralen Rinde scheint es durch klinische und experimentelle Erfahrungen 
sichergestellt, da13 verschiedene vegetative Funktionen von bestimmten Rindenpartien 
beeinflu13t werden konnen. Dber die Art aber, wie diese Beziehungen zu deuten seien, 
herrscht noch keine Dbereinstimmung. Jedenfalls haben wir keine geniigenden Anhalts
punkte fiir die Annahme zusammenfassender Regulationsmechanismen in der Rinde; mit 
mehr Recht kann man daran denken, da13 die subcorticalen Regulationsmechanismen von 
der Rinde her eine Art Dampfung erfahren. Andererseits ist es zweifellos, da13 unser ganzes 
animalisches Leben und besonders auch die Hirnrindentatigkeit unter vegetativem Einflu13 
steht." Daran fiigte ich einen Bericht und eine Kritik der Dberlegungen, zu denen HESS (232) 
in erster Linie auf Grund seiner Schlafstudien gekommen war: "Vegetative und animale 
Funktionen stehen auch nach seiner Auffassung in einem wechselseitigen Abhangigkeits
verhaltnis. Der Schlaf ist ein Akt vegetativer Regulierung, der Schlafmechanismus eine 
Funktionsau13erung des vegetativen Nervensystems. 1m Schlafphanomen erblickt er einen 
Beweis fiir die vegetative Innervation des Substrates psychischer Tatigkeit. Der Schlaf 
sei ein pragnantes Beispiel parasympathischer Funktionsrichtung, der Sympathicus dagegen 
bewirke die Umstellungen, welche auf die Entfaltung animaler Leistungen gerichtet sind. 
In der Art der Pupilleninnervation durch Sympathicus und Parasympathicus sieht HESS 
eine Tatsache, die den Mechanismus der Regulierung animaler Leistungsbereitschaft durch 
das vegetative Nervensystem klar erkennen lasse. Die vegetative Beeinflussung psychischer 
Phanomene spielt auch in der Pathologie eine gro13e Rolle. 

Es ist jedenfalls ein Verdienst von HESS, bei der Betrachtung der Beziehungen zwischen 
vegetativem und animalem System in geistreicher und anregender Weise einmal nach
driicklich darauf hingewiesen zu haben, wie das vegetative Nervensystem vieHach nicht als 
das gefiihrte, sondern als das fiihrende auftritt. Inwiefern sich freilich der Gedanke, da13 
das vegetative Nervensystem auf die Leistungsbereitschaft des animalen nicht nur auf 
hormonalem Wege, sondern direkt innervatorisch Einflu13 nimmt, in bezug auf die Vorgange 
in den nervosen Zentren wird erweisen lassen, mu13 abgewartet werden. So kann z. B. die 
Aussparung einzelner zentraler Funktionen von den Hemmungen im Schlaf, wohl dagegen 
angefiihrt werden, da13 hier ein hormonales oder toxisches Agens allein ausschlaggebend 
ware, doch ist damit noch keineswegs eine innervatorische Beeinflussung durch das vege
tative System erwiesen." - Die ganze Frage nach der Beziehung der Rinde zum vegetativen 
System bei Mensch und Tier bedarf noch weiterer eingehender Untersuchungen. 
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The Cortical Influence 
on the Autonomic N ervons System. 

By MARGARET A. KENNARD-New Haven, Conn., USA. 

The autonomic nervous system is usually considered as an arrangement of 
ganglia and fibres entirely outside the central nervous system which controls 
the involuntary reactions of the body. This system is connected with the 
segmental nervous system by preganglionic fibres by means of which segmental 
reflex regulation of peripheral autonomic activity is exerted. Furthermore, 
investigations have made it clear that a control of primary importance for 
autonomic function is exerted from the supra-segmental levels, in particular 
from the region of the hypothalamus. 

In addition a considerable amount of evidence has accumulated which shows 
that the still higher regions of the cerebral cortex exert a definite effect on the 
reactions of the autonomic system. The literature on this subject which begins 
nearly eighty years ago consists chiefly of a great number of isolated clinical 
reports of a few cases each, showing some type of autonomic change following 
cortical' lesions and of a few scattered and inconclusive experiments in the same 
field. The literature is confusing and often contradictory in detail, yet it is very 
large. From it, one is led to believe that the cortex must directly affect the 
autonomic reactions of the body but that this influence is secondary and perhaps 
slight as compared with the regulatory powers of other regions of the nervous 
system. 

Both the clinical and experimental evidence for this has been discussed many 
times in the literature since the last century when HUGHLINGS JACKSON (51), 
GOWERS (42), CHEVALIER (21), EULENBERG and LANDOIS (36), and BECHTEREW (6) 
published on the subject. More recently discussions of separate phases have 
been written by BECHTEREW (7, 8, 9), L. R. MULLER (78), SPIEGEL (97), 
SEREJSKI, FRUMKIN and KAPLIN SKY (93), Bucy (18), BRICKNER (15), and 
LURAN (70). 

The papers cited by the above authors and many others show that in human 
beings many types of autonomic changes may follow lesions of the cortex. 
A common observation has been that the skin temperatures differ on the 
paretic side from that of the normal side. Cyanosis of the extremities, or flushing 
have been noted, edema, hyperhidrosis and even jaundice of one side are reported. 

An attempt will be made in this paper to summarize and discuss the state 
of knowledge today concerning the influence of the cortex on the various 
functions of the autonomic nervous system. Since comprehensive reviews of 
different phases have been already published from time to time no attempt will 
be made to cite all authors. 

I. Effect of Psychic Phenomena on the Autonomic System. 
At once the most common, the most obvious and the least definite cortico

autonomic effects are those which result from psychic phenomena. Fear, pleasure, 
surprise or interest all may produce blushing, pallor, tears, sweating or piloerection. 
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Such reactions, although "conscious" are also emotional, i. e., although 
originally instigated by a cortical process, they are probably mediated through 
the diencephalon which is known to regulate such functions. The cortex may 
be thought of here as a part of the afferent system to the hypothalamus. 
A "thought", a sight, smell, or sound stimulates through the cortex the dience
phalic centers and efferent impulses then pass to autonomic effectors. 

Other autonomic reactions to cortical stimuli seem less dependent on hypo
thalamus and more on "voluntary" functions. Fine laboratory measurements 
of the sweating reactions, by means of the galvanic skin reflex show that a 
response occurs to slight stimuli of many sorts, - a noise, a bright light, the 
effort of doing an arithmetic sum [DARROW (28)]. Vasoconstriction, as measured 
by the plethysmograph, appears after the same type of stimuli [UPRUS, GAYLOR, 
WILLIAMS and CARMICHAEL (104)] and there are many discussions of the cerebral 
influence on other autonomic functions, such as the bladder and the sex organs 
[BECHTEREW (b) (9)]. 

The edema accompanying hysterical paralysis [WEill MITCHELL (76)] may 
be classed as an autonomic change dependent upon one in the cortex, as are 
voluntary piloerection, blanching of a single extremity, changing of heart rate 
and the appearance of stigmata so often described in the early Christian 
literature. Recently KLAUDER (62) has published on "The psychogenic aspects 
of skin disease". He enumerates and presents cases to illustrate the many forms 
of pathological condition of the skin, as the result of autonomic changes which 
may be due to, or influenced by psychogenic factors. Dermatographism, urti
caria, edema, pruritus, angiospasm, and perhaps herpes zoster are among 
instances given. 

Through the work on the conditioned reflexes the effect of cortical "Psychic" 
stimuli such as the secretion of saliva are of course well known. Variations in 
gastrointestinal physiology-loss of appetite with worry, etc., are personally 
experienced by every individual. 

There are a few bits of evidence to show that the metabolic processes of 
animals are affected by cortical lesions. In spastic pareses DUSSER DE BARENNE 
and BURGER (33) and RAKIETEN (88) have shown that the basal metabolic 
rate is raised which is undoubtedly due to increase in muscle activity. RICHTER 
and HINES (90), FULTON (40) and also JACOBSON (52) have reported great 
increase in the activity of monkeys from which the frontal lobes have been 
removed bilaterally. Such animals show greatly increased appetite, and 
METTLER (75) has shown that alterations in the gastrointestinal tract may 
be responsible. If such changes may be directly related to the cerebral cortex, 
one may then imagine the apathy of general paresis, the increased activity of 
the manic, or the slowing of the depressed to be of the same origin. 

II. Cardiovascular System. 
The most commonly reported autonomic disturbances following changes in 

the cerebral cortex are those in the cordiovascular system. Variations in skin 
temperature, blood pressure and pulse rate often occur under these conditions. 

1. Skin temperature. The paretic extremities in patients with lesions of the 
cerebral cortex or internal capsule are frequently of a different temperature 
from the opposite normal limbs. 

In 1888 GOWERS (42), describing hemiparesis of cortical type says: "The 
paralysed limbs (1) may present no vascular changes; (2) they may be warmer 
by half a degree or so than those of the opposite side; (3) they may be colder, 
pale, or livid. . .. The elevation of temperature may be from 2 degrees to 1.5 
degrees F. above that of the unparalysed side. It is often uniformly raised for 
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ten days or a fortnight and then presents variations sometimes an elevation, 
sometimes a depression. The elevation of temperature may be accompanied 
by redness of the skin; when the temperature falls the vessels may remain 
distended, and the limb then has a bluish-red aspect. Occasionally there is 
increased sweating. There may be some oedema of the subcutaneous tissue, 
most marked toward the extremity of the limb. This, in slight degree, is very 
common, and may come at the end of one or two days and persist for many weeks." 

This description so concisely given with all its variants by GOWERS is 
described over- and over again by other authors in perhaps more wordy and less 
complete pictures. BOWING (12, 13), SPIEGEL (97) and PERISSON (84) discuss 
the general apsects of the matter. 

PERISSON states that both increased and decreased temperatures are present 
in cortical paralysis and repeats GOWERS' statement that vasodilatation appears 
immediately after onset of the paresis and gradually changes to constriction 
at a time, he says, when flaccidity changes to spasticity. He thinks the changes 
are due to an initial paralysis of the vasoconstrictors which later resume the 
ability to function. Many other authors cite cases which agree with this observ
ation that early paresis is accompanied by dilatation and late, by constriction. 

ELLIS and WEISS (35), however, have measured skin temperatures and blood 
flow in a series of cases of hemiplegia, most of them with hypertension and 
within a year after onset of the paralysis. They find an increase in blood flow, 
increase in temperature and a larger and more bounding pulse on the paretic 
side in every patient. One case was measured 13 years after the initial onset 
of symptoms. 

The case described by ROSSOLIMO (91) in 1895, of a patient with a cyst of 
the motor region of the cortex, gives an accurate and meticulous description 
of vasomotor changes causing at times increased and at times decreased tem
perature, confined in this patient to one arm. 

BASTIAN in 1886 (3) mentions that he has observed the temperatures of 
"a great number of hemiplegics" and that the affected side is for the most part 
warmer than the normal, the change being greatest distally in the upper extre
mities, but existing in the axillae and in the lower extremities as well. 

In observing a series of patients with cortical injuries, most of them the 
result of war wounds inflicted many years earlier, the skin temperatures and 
plethysmographic readings from the fingers of some thirty patients have been 
measured (60). Twelve out of the fourteen of these with motor paresis of long 
standing had a definitely decreased temperature on the affected side. These 
differences were greater in distal than in proximal parts of the body and were 
greatest in the fingers. At times there were differences between the two sides 
of the face and of the chest as well. The patients were lying at rest in symmetrical 
positions at normal room temperatures. The observations were often repeated 
on different days. The two other patients of the fourteen showed a definitely 
increased temperature on the paretic side under the same conditions. There was 
no difference in the blood pressure of the two sides, in any patient, but in the 
two with increased temperature the radial pulse was fuller, as in the cases of 
ELLIS and WEISS, and the artery greater in circumference on the side of the 
paralysis. 

OLSEN (80), measuring temperatures in infantile hemiplegias of long standing, 
found in the majority of his cases a lowered temperature on the paretic side 
which was independent of the degree of atrophy but proportional to the degree 
of paralysis and spasticity. He quotes a number of Scandinavian authors who 
have found the same results. 
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REGNARD (89) cites sixty-two cases of monoplegia of cortical origin, ten of 
which are his own cases. He describes a lowered temperature, cyanosis and 
trophic changes in the monoplegic extremities. 

DANIELOPOLU (24, 25, 26, 27), in his series of article investigating vasomotor 
reactions as interpreted by plethysmograph, has published a number of observ
ations on cortical hemiplegias. He finds temperature differences in the two 
sides with hemiplegias,-both increase and decrease on the paretic side, and 
in addition definite differences in the reactions to heat, cold, emotional stimuli 
and to drugs such as adrenalin. 

Jacksonian epilepsy as well as paresis may be accompanied by temperature 
changes. BERGER (10) in 1923 described a case of unilateral cortical epilepsy 
with an increase in temperature in the opposite axilla. The patient had a purely 
cortical tumor near the midline and with no basal ganglia changes. He states 
that Jacksonian epilepsy as well as hemiplegia frequently produces such 
temperature changes and places the lesions which excite such changes in or near 
the motor region of the cortex. 

That the difference in temperature is not always present is evident. There 
are many hemiplegics in whom such changes have never been observed. ZOL

LINGER and SCHNITKIN (115) and ZOLLINGER (114) found no differences in skin 
temperature in the lower extremities of a patient seven and fourteen days follow
ing removal of an entire cerebral hemisphere. Moreover, vasodilatation and 
constriction of the toes in response to warming and cooling the arms, was equal 
and normal on the two sides. The fact that the rectal temperature of this patient 
on both days was above 101 0 F. may have influenced the skin temperatures in 
this instance. 

CARMICHAEL (100, 104) repeating these observations on a series of patients 
with hemiplegia finds the same results, that vasodilatation and constriction in 
response to warming and cooling is equal on both sides. He uses very extreme 
stimuli, i. e. water at 450 or at 150, so that the rise and fall in temperature is 
very rapid, and complete constriction or dilation takes place in a very short time. 
With slower heating or cooling by the same method in the same type of patients 
there is often a variation between the temperatures of the two sides as the 
vasomotor condition changes. CARMICHAEL finds also that as measured by 
plethysmograph, the cortical lesions have no effect on the vasomotor response 
to pain, touch, noise and various other stimuli. 

The findings of BOWING (14) in 1923 may be quoted in relation to the work 
of DANIELOPOLU and of CARMICHAEL. He was interested in the dermatographic 
response of patients and observed in sixteen hemiplegics that one only showed 
any difference between normal and paralysed side in the timing or intensity of 
either the red or the white reaction. All cases showed differences in temperature 
in the two sides, and it is to this that he attributes the difference in dermato
graphism shown in the one case, since in this individual at the time of observation 
there was a very great difference in the temperatures of the two sides. 

EULENBERG and LANDOIS (36) first produced diminished temperature in the 
contralateral feet of dogs by stimulation of the region of the cruciate sulcus, 
and a rise in temperature by ablation of the same area. PINKSTON, BARD and 
RIOCH (86) removed all of the neopallium in a number of cats and dogs and 
found that in these animals shivering occurred frequently at room temperatures, 
and that they showed a chronic vasodilatation and absence of true panting. 
After removal of one cerebral hemisphere or of the motor sensory area on one 
side, the contralateral side of the body was appreciably warmer to touch. This 
difference in temperature had disappeared in most cases two to four weeks 
following operation. 
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AItING (1) also obtained variations from the normal response to shivering in 
monkeys following ablation of area 4 of BRODMANN either unilaterally or bilater
ally. Normal responses were present, however, after ablation of area 6, areas 9 
to 12, and the sensory areas 1 to 3. 

In monkeys (58, 59) removal of motor and premotor area of one cortex was 
followed by a fall in skin temperature of the contralateral extremities. Vaso
constriction on cooling the body occurred simultaneously on both sides but 
dilatation occurred more slowly on the affected side, although the temperatures 
were equal at the onset of warming, and although the dilatation was eventually 
complete bilaterally. 

Thus, the observations of many authors have confirmed the syndrome 
described by GOWERS (42),-that differences of skin temperature are to be 
found between the two halves of the body in patients with unilateral cortical 
lesions; that these differences are not always present; that the temperature 
of the normal side is sometimes higher and sometimes lower than that of the 
paralysed side; and that such changes in skin temperature are a part of a more 
general autonomic condition due to lesions of the cortex, or pyramidal tracts. 

It is also evident from the statements of these authors that the vasomotor 
changes have not been found to be the result of lesions in anyone small localized 
area, but accompany somatic changes which are known to appear after lesions 
of the entire sensory-motor area of the cortex. Several authors, however, limit 
the area more sharply than this. It has most often been concluded that the 
patients with spastic paresis show the greatest temperature differences [OLSEN 
(80), KENNARD (60)], but pure sensory lesions without paresis may show vaso
motor changes. In a series of human cases (60) a difference in skin temperature 
was found in patients with lesions of the post-central and the precentral areas, 
but no change from lesions of the extreme frontal area or of the occipital. 

SPIEGEL (97) discusses this question at some length in his monograph, and 
believes that the region about the motor area is responsible. 

DANIELOPOLU (24) finding changes in hemiplegics, states that these are due 
to an increased automatism. That is, the regulatory mechanism of the higher 
vasomotor centers being absent, the vessels respond more strongly to any form 
of stimuli. Hence, there is at times a higher and at times a lower temperature 
on the paretic side than on the normal. This same type of automatism he 
believes is produced to varying degrees by removal of any higher center in 
cord, medulla or cerebral hemisphere. 

2. Blood Pre88ure. A type of vasomotor change less frequently reported is 
that of blood pressure. Observations are again divided into clinical and ex
perimental, but here the clinical evidence is slight and inconclusive. A great 
number of workers [KAHLER (54), POPPER (87), ELLIS and WEISS (35)], report 
very varying results on measuring blood pressures in hemiplegics. Some find 
an increase on the paralysed side, some a decrease and some no significant change. 
In chronic cases this last is probably true, as Bucy (18) concludes in his discussion 
of the situation. FISCHER (38) and HENSEN (49), have measured the blood 
pressures on both arms of normal persons and find differences of from 10 to 
30 mm. mercury in the readings of the two sides. Many of the differences 
reported in the hemiplegics are no greater than this. Considering the very 
great number of factors which are known to influence the condition of the blood 
vessels and the equilibrium which is responsible for blood pressure, it would 
be surprising if, in chronic cases, an adjustment had not been made, so that 
blood pressures of the two sides of the body were equal. 

In the acute cases the clinical findings seem more definite, though the cases 
reported are few. There are patients who show a marked difference in blood 
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pressure and in radial pulse immediately after a cerebral lesion has made itself 
manifest. In these patients blood pressure and pulse fluctuate, at times disappear 
altogether and at times are very weak in the affected arm while on the other 
arm they are maintained steadily at normal levels. In most instances these 
effects last only a few days, and then gradually, and with some fluctuation, 
return to normal levels. 

ZENNER and KRAMER (1l3) followed a patient who was operated on for 
a meningioma of the "left central region". At the first operation when the 
cortex was exposed, the radial pulse disappeared on the right, returning after 
the operation. After the second operation, at which the tumor was removed, 
the pulse of the right arm disappeared in the same way, again temporarily. 

MEINTS (71) in 1931 reports a case of a man with successive cerebral vascular 
accidents. The second of these produced paresthesias in the left arm without 
loss of motor function. This arm was then paler than the other and the pulse 
was absent or weak for several days. 

Meints quotes MELCHIOR and WILIMOWSKI (72) as reporting two cases of 
gunshot wound of the head each with a greatly diminished pulse, and lowered 
blood pressure on the affected side only. These last were observed ten and 
sixteen months after injury when the difference persisted. I have myself seen 
one such patient in whom the radial pulse and the blood pressure of the left 
arm were weak, variable and at times absent for two days, following the removal 
of a tumor of the right frontal lobe situated just anterior to the motor area. 

Bucy (18) observed a case of cerebral accident from the time of onset in 
which the patient developed hemiparesis, hemihypesthesia and aphasia accom
panied by absent blood pressure and radial pulse on the affected arm. They 
remained unobtainable for four days and then gradually returned to the normal 
level which had been maintained constant in the normal arm throughout this 
time. Bucy discusses the question very fully and offers evidence that the change 
is due to a generalized constriction of the vessels of one side. Pulsations, he 
found, were less affected in the large vessels than in the smaller. The return 
to normal was gradual and somewhat spasmodic, none of which phenomena 
would have occurred unless the obliteration was due to constriction of the vessels 
of nervous origin. 

Experimental analysis of this influence of the cortex on blood pressure has 
been attempted. BECHTEREW (6) produced both rise and fall by stimulating 
different areas in the region of the sigmoid gyrus in dogs. DUSSER DE BARENNE 
and KLEINKNECHT (34) stimulated the cortex of dogs, cats and rabbits and, in 
dogs, produced rise and fall in the same manner. Both changes appeared after 
stimulation of areas from which motor effects could be produced, but occurred 
at times when there was no motor effect. In cats and rabbits a fall in blood 
pressure only followed the same technical procedure. 

KABAT, MAGOUN and RANSON (53) stimulated 7,700 points of the forebrain 
and mid-brain of fifty cats, and observed blood pressure responses. Their 
conclusions were that a fall in blood pressure level may be produced from stimul
ation of points just behind the frontal pole, and caudally, as far as the rostral 
end of the diencephalon. No significant rise in pressure was produced from 
cortex, however, but only from the hypothalamus. When a rise occurred from 
cortical stimulation, it was thought to be secondary to motor effect. 

But HOFF and GREEN (44, 50) stimulated the cortex of both cats and monkeys 
after curarization to abolish somatic muscular responses and then produced a 
rise of pressure, acceleration of heart rate, reduction of kidney volume and 
increases in leg volume, from stimulation of the sigmoid, the gyrus proreus and 
the cortex adjacent to the superior precentral sulcus in cats. Decline of pressure, 
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slowing of the heart and reduction of leg volume in cats, resulted from stimulation 
of the lateral suprasylvian and ectosylvian gyrus. They offer evidence that the 
responses were initiated by cortical elements since nupercain applied to the 
cortex abolished them. These authors obtained variations in both degree and 
type of response, because of a great number of factors such as depth of anaes
thesia, influencing the general vasomotor condition. 

3. Edema. The question of edema occurring in the same parts of the body 
affected in other ways by cortical lesions is one which is close-linked with that 
of changes in the vasomotor system, and also with the question of cortical 
atrophy to be discussed later. 

One finds unilateral edema mentioned more or less casually in the literature 
as appearing occasionally in the acute stages of cortical or capsular hemiplegia. 
One finds also a few case reports of patients in whom hemiedema is a marked 
and persistent symptom. DURAND (32) in 1910, reviews cases from many 
sources. He divides them into two types, those due to neurogenic causes and 
those secondary to renal or cardiac insufficiency. In the latter class, he finds 
evidences of beginning decompensation which, together with the change occurring 
in the nervous system, produces edema of the affected side only. He states 
that these cases are often accompanied by atrophy which is then more marked 
than one ever finds in pure cardiac or renal cases. 

WEill MITCHELL (76) reports two cases of localized edema as an accompani
ment of hysterical hemiplegia. PAGE (81) has two cases of edema ipsilateral 
to and jaundice contralateral to a hemiplegia. In both these patients hemi
paresis appeared, and then, later,--after several months, cardiac decompen
sation set in. In each case extreme edema of the paretic extremities appeared 
together with icterus of the normal side. Eventually edema became generalized 
and the patients died. 

LURAN (70) found edema in fifteen of one hundred unselected cases of hemi
plegia. Such edema was usually relatively mild but a more marked type was 
occasionally seen. The cerebral lesion tends, he says, to localize actual or 
potential edema to the paretic extremity. Such edema is largely cardiac or 
renal in origin. Thus, in these cases of unilateral edema, a neurogenic factor 
seems necessary which, superimposed upon other factors increasing permeability 
of the capillaries results in edema, while the parts subjected to one of these 
influences only, i. B. the non-paretic half of the body remains without edema 
until, as in the cases of WEill MITCHELL, the cardiac or renal factor becomes 
sufficiently defective to produce edema by itself. 

4. Atrophy. It is certain that atrophy and trophic disturbances such as 
changes in the nails and in the texture of the skin occur in paresis of cortical 
origin, but it has never been clear that the degree of atrophy can be related 
either to the degree of spasticity and paresis or to the involvement of the 
post-central sensory area of the cortex, both of which theories have been ad
vanced. The atrophy must be in part the result of vascular and nutritional 
changes in the affected parts which are secondary to disuse, as has been shown 
in the case of other vasomotor changes [CARMIOHAEL (104), LEWIS and PIOKE
RING (68)]. But, in poliomyelitis, for instance, the degree of wasting can be 
always, and definitely related to the amount of paresis. In the hemiplegics, 
on the contrary, there seems to be no such definite relationship. There must 
again be some additional neurogenic factor which causes relatively extreme 
atrophy in some cases and then none in cases more severely paralysed. Very 
extreme atrophy is apt to be seen in children with hemiplegias, in whom the 
degree of spasticity and paresis is often slight. 
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In monkeys (41) atrophy cannot be shown to be related to lesions posterior 
to the central sulcus. It does, however, appear at times following excision of 
the motor area (area 4) alone. 

III. Sweating. 
Sweating is the phenomenon of autonomic ongm for which the greatest 

amount of evidence can be found that it is directly affected by the cerebral 
cortex. 

Firstly, it has been a common clinical observation made by patients as 
well as by doctors that, frequently in cases of hemiplegia there is either temporary 
or permanent hyperhydrosis on the side of the paresis [FOERSTER (39), KARP
LUS (55), GOWERS (42)]. 

GUTTMANN and LIST (46) and GUTTMANN (45) using a method of painting 
the patients with starch and iodine, and then inducing sweating, have observed 
sweating reactions in all types of lesions of nervous tissue from peripheral nerve 
section to cortical lesions. Mter reviewing the literature, these authors show, 
with illustrations from their own cases that hemihyperhydrosis occurs contra
lateral to unilateral cortical lesions. 

According to GUTTMANN and LIST alterations in sweating may appear 
as a result of involvement of any part of the cortex except the extreme frontal 
and the occipital lobes. They believe sweating to be represented locally in the 
cortex as are somatic movements of arm, leg, face, etc. They find no relation 
between severity of sweating and degree of paralysis. They quote instances 
of increased sweating both from excitation and from destruction of the cortex 
and are unable to throw further light on this problem of whether the increase 
is due to excitation or to removal of inhibition. 

Two cases of localized sweat secretion due to irritative lesions with epilepsy 
are given by TOPORKOFF (103). One, of post traumatic Jacksonian attacks of 
the right side, had heavy sweating of the right inguinal region and of the 
scrotum before the motor attacks commenced. The other, a case of generalized 
convulsions following typhoid, showed an aura of profuse sweating of the right 
hand and elbow before every attack. 

BECHTEREW (6) stimulating the cortex of cats, found two areas, prolonged 
stimulation of which gave increased sweating of the contralateral foot pads. 

A more sensitive method of recording sweat production is that of the 
galvanic skin reaction. Using this method, LANGWORTHY and RICHTER (66) 
obtained a response on galvanic stimulation of various areas of the frontal and 
temporal lobe of the cat. Also "stimulation of the cortico-spinal, cortico
pontine, rubrospinal and vestibulo-spinal tracts elicit action currents indicating 
stimulation of the sweat glands". 

The response they obtained was always bilateral but usually unequal on the 
two sides. Those from corti co-spinal tracts were predominantly bilateral, from 
the rubrospinal and from the floor of the third ventricle, predominantly 
unilateral. 

GING-HSI WANG and TSE-WEI Lu (107) stimulating the cat cortex also 
obtained bilateral results. They found the same type of response, but stronger, 
from the hypothalamus. Stimulation of the motor field of the cortex produced 
the strongest results obtainable from the cortex. 

SCHWARZ (92), extirpated various parts from the cortex of cats, and con
cluded that the galvanic skin reaction resulted from stimulation of the cortex 
only when the premotor area of the cortex was intact, and that the response 
was then a crossed one. 

31* 
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IV. Pilomotor Effect. 
Unilateral pilomotor changes following lesions of the cortex are described 

occasionally. Of the fifteen patients examined by BOWING (12) eight had an 
increased pilomotor response on the paralysed side. This, he thought, might 
be due either to the low temperature of this side or to a removal of the cortical 
inhibitory effect on the normal piloerection. Hemianesthesia he found to have 
no influence on piloerection. 

BRICKNER (15) examined two hemiplegics who showed increased pilomotor 
reaction on the paralysed side of the extremities and body, which could be 
induced even when this side was kept well warmed by external application of 
heat. It was produced only by emotional stimuli. Simple reflex pilomotor 
activity from stroking the back of the neck was always identical on the right 
and on the left sides. Both cases had purely motor paresis without any sensory 
changes and with no evidence of the involvement of the striatal systems. One 
was strongly spastic, the other had only a trace of spasticity; yet the pilomotor 
manifestations were the same in both. 

ANDRE-THOMAS (102) found that in pure cortical lesions the pilomotor 
response was often affected on the contralateral side. When there was a lesion 
of the parietal region in one case, affecting only sensory changes, he could 
produce no response from stimuli on the affected side of the body, but a definite 
response on both sides from stimulation of the normal side. This type of change, 
although interesting for the purpose of analysis of the afferent arc for pilomotor 
reflex, is not the same as the more ordinary type reported by VULPIAN (106), 
ANDRE-THOMAS and BRIOKNER in which the response is increased. 

BRICKNER in analysing his findings, notes that piloerection is one of the 
outstanding features in the "sham rage" described by CANNON and BRITTON (20) 
and by BARD (2) which appears in cats deprived of their cerebral hemispheres 
and is attributed by the authors to the removal of the cortical inhibitory 
influence. 

V. Gastro-intestinal Activity. 
The direct effect on various phases of gastro-intestinal activity which occurs 

as a result of changes in the higher levels of the central nervous system is 
established beyond a doubt. The diencephalon, however, is responsible for 
most of these, and has been proved to have a very marked effect upon the 
activity of both stomach and gut [CUSHING (23a) , KELLER (57), BEATTIE and 
SHEEHAN (5)]. All types of changes in gastric mucosa from hyperemia to 
ulceration, and from inhibition to increase in activity have been reported as 
the effects of stimulation of the various parts of the diencephalon. In humans, 
the pathological hunger described after cerebral trauma is an instance of this 
type of change [PAGET (82), BROUWER (16)]. 

There is evidence that the cortex also influences the gastro-intestinal system. 
Monkeys with bilateral ablations of the frontal areas show greatly increased 
"pathological" appetites (40, 52), although their basal metabolic rates remain 
normal [BRUHN (17)]. SHEEHAN (94) investigated the effect of cortical stimu
lation on gastric movement in the monkey and concluded that faradic stimu
lation of both frontal and premotor regions produced changes in peristalsis 
in the stomach but he was unable to find a sharply localized excitatory or 
inhibitory center regulating gastric movements such as had previously been 
described by BEOHTEREW (8). METTLER, SPINER, METTLER and COMBS (75) 
produced a series of changes in gastro-intestinal motility which led, in recent 
cases to hyperemia and congestion, and in longstanding cases to ulcer-like 
erosions after lesions of the frontal cortex. 
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WATTS and FULTON (HI) observed intussusception following ablations of 
area 6 in the frontal lobe in monkeys, and on stimulation of thill al'ea produced 
active peristalsis of the gut. They reviewed the previous literature extending 
back to the experiments of BOCHEFONTAINE (H) in 1876 who produced dimi
nished rhythmic contraction of the stomach from stimulation of the sigmoid 
gyrus of dogs. WATTS and FULTON conclude that the cerebral cortex of monkeys 
contains autonomic representation for the gastro-intestinal tract which is largely 
restricted to the premotor area. 

WATTS and FRAZIER (HO) describe cortical autonomic epilepsy in patients 
in which they attribute the nausea, epigastric distress and vomiting to excitation 
of the autonomic centers of the cerebral cortex. They suggest that the epigastric 
aura and other visceral sensations common to many epileptic attacks are due to 
the same sort of impulse. 

VI. Respiration. 
The mechanism controlling respiration cannot be considered as belonging 

to the autonomic nervous system, since both striated muscle and medullated 
nerve fibres are involved. But since respiration is usually automatic and 
involuntary, it is of interest here to discuss its cortical control for purposes of 
comparison with such functions as those of the bladder, controlled by both 
voluntary and involuntary mechanisms, and with the true autonomic functions. 
Bucy and CASE (19) have just published a very thorough review of respiratory 
changes associated with lesions of the cerebral cortex in which they cite the 
numerous earlier authors on the subject, most of which, previous to 1894 was 
reviewed by SPENCER (99). 

The confusion found in the early work is chiefly over two points: whether 
the respiratory changes were secondary to movement induced by excitation of 
the motor cortex and whether the change produced by stimulation was one of 
excitation or inhibition. Inhibition seems most often to have been produced 
earlier and more markedly than has acceleration. 

SMITH (95) stimulating the dog's cortex finds acceleration of respiration 
from the lateral part of the anterior sigmoid gyrus and arrest of respiration with 
the thorax in the expiratory position from the rostral part of the anterior 
composite gyrus, and to a lesser degree from the ectosylvian gyrus. 

Buoy and CASE (19) produced arrest of respiration from stimulation of the 
anterior part of the coronal gyrus in six dogs. This was a small area, and its 
size varied with the intensity of the stimulus. The degree of slowing could be 
increased with increased stimulus until cessation of respiration took place. 
Section of both phrenics and of both vagi did not influence the effect,-a finding 
also produced by SMITH with the same procedure. The VOGTS (l05) obtained 
inhibition of respiration from stimulation of area 6 b in the monkey. CUSHING (23) 
stimulated the cortex of an unanesthetized human and obtained movements 
of the glottis and alterations in respiratory movements. Buoy and CASE 
obtained slowing and then temporary cessation of breathing in a man from 
excitation of area 6 b. 

VIT. Micturition. 
Micturition may be controlled voluntarily or it may be automatic. Since 

there are both smooth and striated muscle groups involved, this can be easily 
accounted for, anatomically. But the relation of the cortical impulse to the act 
of micturition thus becomes very difficult to analyse. DENNy-BROWN and 
GRAEME ROBERTSON (30) believe the cortical influence to be an inhibitory one. 
Thus, the process developed in an infant is one of voluntary learning to inhibit 
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the normal reflex impulse. The reflex bladder of an animal or man with tran
section of the spinal cord demonstrates the same point. 

In man, voluntary control of bladder is apparently represented in the motor 
area of the cortex in a region adjacent to the foot area in area 4, near the midline. 
Gun shot wounds, parasaggital tumors or other lesions involving the central 
parts of the hemispheres occasionally produce incontinence of urine. This is 
usually only temporary, and the lesion has to involve both cortices to produce 
the effect. 

LEWIS, LANGWORTHY and DEES (69) have shown that injuries to the 
pyramidal tracts in humans result in a hyperactivity of the stretch reflex 
normally involved in micturition, and hence the bladder in such cases empties 
precipitously with a small volume of fluid. This change was present to some 
degree in unilateral cortical lesions, but was much more marked when the lesion 
was bilateral. They found some indications that the right hemisphere was 
dominant in control of bladder. Injury to the pyramidal tract further caudal
ward produced the same changes. 

LANGWORTHY and KOLB (64, 65) also stimulated the cortex in the region 
of the premotor area of cats and produced changes in bladder pressure. After 
a long latent period the pressure in the bladder rose, and micturition occurred. 
Stimulation of the same area when the pressure in the bladder was already 
high resulted in a fall in bladder pressure. The chief control of the evacuation 
of the bladder they found, however, to be in the mid-brain. 

WATTS and UHLE (112) measured the contractile properties of the bladders 
of eleven patients with brain tumors, and found that hyperexcitability such as 
that which LANGWORTHY describes was present in the patients who complained 
of urgency and precipitancy of micturition. They found other cases in whom 
the bladders were hypotonic. These changes they did not believe were due to 
increased generalized intracranial pressure, but they were unable to localize 
areas of the cortex responsible for the two types. 

VIII. Pupillary Changes. 
Changes in the size of the pupils of the eye appear after many types of stimuli. 

The pupils are widened in sleep; noise [TEN CATE (101)] and fright produce 
the same result. Voluntary dilatation of the pupils is not infrequent [BECH
TEREW (7)]. Changes in size and shape appear also after trauma [GUILLIAN and 
BARRE (43)]. KATZENSTEIN (56) believes that the widening of the pupils which 
appears after trauma to the frontal lobes is due to the removal of inhibitory 
influence of the cortex. Inequality of pupils in cerebral hemiplegia is not un
common [NOTHNAGEL (79), KLIPPEL and WEIL (63)]. 

The response of the pupils in decorticate dogs differ from normal [METT
LER (73)] and HARE MAGOUN and RANSON (49) have produced constriction of 
the pupil from stimulation of efferent cortical fibres. 

Prr..z (85), PARSONS (83) and WANG, Lu and LAU (108) have all observed 
widening of the pupils from stimulation of the cortex, and METTLER, HAMILTON, 
ALLEN, WOODBURY, and METTLER (73) found the same in curarized animals. 

The nictitating membrane is also influenced by cortex. MORISON and 
RroCH (77) produced a response of the nictitating membrane of the cat to 
a constant series of stimuli from the sciatic nerve. This response they then 
altered by ablation of an area of the cortex anterior to the cruciate sulcus. 
Facilitation of the response appeared from stimulation of one cortical area, 
and inhibition from another. 
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Discussion. 
Autonomic functions of every type, both sympathetic and parasympathetic 

are, thus, seen to be influenced by the cerebral cortex. At present the nature 
of this influence is less clear and well defined than that of any other function 
of the cortex, partly because investigation of the autonomic system in general 
is only now beginning, but chiefly because the cortical influence on this 
involuntary nervous system is less pronounced than it is on voluntary and 
somatic functions. 

There can be no doubt that the autonomic changes are primary and originate 
in the central nerv-Ous system for there are many manifestations which it is 
impossible to believe can be either secondary or peripheral. Disuse and atrophy 
may alter skin temperatures in hemiplegic extremities as they do in the many 
other syndromes in which they occur, but a temperature change which is at 
times due to vasodilatation and at times to constriction cannot be entirely 
produced by such causes, and no close relationship has ever been established 
between the degree of temperature change and the degree of spasticity or 
atrophy. The findings in cases of hemiedema bear this out, for here also, it 
is probably, as LURAN (70) suggested, that edema appears only when a neurogenic 
factor is added to a condition in which edema from other sources (renal or 
cardiac) is potential. 

It would be difficult also to attribute increased sweating in the hemiplegic 
half of the body to local and peripheral disturbances. The changes found by 
METTLER (75) in gastric mucosa and by LANGWORTHY (66) in bladder function 
after cortical lesions are other types of abnormality which have to be explained 
by central alterations. 

The nature of the cortical influence also remains obscure. Since "removal of 
inhibition" is the most usual effect attributed to severance of cortical somatic 
pathways, it is natural to think that there may be the same type of effect on 
autonomic function. Cutting off of all cortical impulses is followed by exagger
ation of all the hypothalamic autonomic functions exhibited in "sham rage". 
Sweating may certainly be increased by lesions of far smaller cortical areas, 
as may piloerection. The increase in skin temperature seen immediately after 
onset of hemiparesis has been thought to be due to initial paralysis of vaso
constrictors and the diminished temperature when it appears in chronic cases 
to an overactivity. 

The suggestion of DANIELOPOLU (27) fits best the vasomotor conditions seen 
in human beings, that, after removal of cortical influence there is an increase 
in the automatism affecting at times constriction and at times dilatation in the 
vasomotor system. The very complicated and unclear changes in motility of 
the gastrointestinal tract may also be explained in this way. 

Evidence from stimulation and ablation experiments cannot be entirely 
correlated with this theory or with any other known at present, for the excitation 
of_Jacksonian epilepsy, but also ablation of the cortex are followed by increased 
sweating. Also, discrete areas both for inhibition and for excitation have been 
identified by stimulation of the cortex, in relation to circulatory phenomena. 

The localization of the cortical areas responsible for autonomic influence 
is another problem which is not yet clear. Lesions of the frontal association 
areas or of the occipital lobe have never been found to affect autonomic 
relationships. But the entire remaining sensory-motor area seems at times to 
be involved. Post-central lesions producing only sensory somatic changes have 
some effect on the skin temperature but, in general many authors agree that 
the greatest autonomic changes are found in cases of involvement of the motor 



488 M. A. KENNARD: The Cortical Influence on the Autonomic Nervous System. 

areas, for vasomotor, pilomotor and sudomotor effects are all altered when 
these areas are disturbed. 

The premotor area (BRODMANN area 6a) seems to be the one most involved, 
however. Patients with lesions here are most apt to show vasomotor disturb
ances (61), monkeys with extirpations of the same area show the greatest 
alterations in skin temperature, and SCHWARTZ (92) has found that this area 
is necessary for normal contralateral galvanic skin response. LANGWORTHY 
and RICHTER (66) and SPIEGEL and HUNSICKER (98), tracing cerebro-efferent 
pathways find that the same tracts influence autonomic control as those 
affecting the somatic motor cells. Data from stimulation and ablation experi
ments are not sufficiently definite as yet to make further delimitation possible, 
but GUTTMANN'S (46) statement that sweating is represented in the cortex 
much as are somatic functions by "leg", "arm" and "face" areas etc. is very 
probable. Bladder disturbances result from lesions in the region of somatic 
representation of this area. Respiratory and circulatory changes are produced 
from changes in discrete cortical areas and sweating changes sharply locallized 
to different areas of the body may appear following purely cortical lesions. 
The representation of the autonomic system in the cortex is, however, probably 
not as discrete as that for the somatic system, for cortical lesions which will 
produce only a monoplegic paralysis result in hemiplegic changes in skin 
temperature. There is also evidence that the sweating response, at least, may 
at times be bilateral in response to unilateral stimuli. 

The relationship of cortical control to control from other regions of the central 
nervous system, notably the diencephalon can be suggested today, from the 
available knowledge of anatomic and physiological connections. Projection 
systems from the frontal lobe have been traced by Ie GROS CLARK (22) and by 
LEVIN (67), which show the intricate and close relationships between the 
cortex and the striatal bodies, the thalamus and the hypothalamus. The work 
of RANSON and his school (48, 53) in defining pathways from the cortex shows 
that, for the pupillary movements at least, there are direct anatomical tracts 
from frontal lobes. 

At the end of the last century HALE-WHITE (47) and SOURY (96) considered 
unilateral temperature regulation to be mediated chiefly from the caudate 
nuclei. Today, although it is certain that discrete lesions involving the cortex 
alone may affect autonomic activity, the anatomically close involvement of 
cortical motor areas with the striate bodies and the somatic physiologic 
relationships make autonomic interrelationships seem very possible. 

SPIEGEL and HUNSICKER (98) differentiate a direct pyramidal tract and an 
extra-pyramidal tract controlling sympathetic activity, this last, connected 
directly with the hypothalamus. Both these systems are conductors of cortical 
impulses to the vegetative systems, but severence of the extra-pyramidal 
pathways has the greater effect on conduction of cortical impulses to the 
autonomic system of the cord. There is much additional evidence for these two 
pathways. The emotional quality of all hypothalamic vegetative reactions is 
well known and necessitates a close cortico-hypothalamic interaction. The direct 
and unilateral autonomic response to cortical stimuli may be, in contrast, 
mediated through the direct pyramidal fibres. If autonomic representation in 
the cortex is considered to be a pattern of interrelated cells and fibres accom
panying that of the somatic system, then, such pyramidal and extrapyramidal 
projection systems from the autonomic system are reasonable postulates in the 
conception of the integration of the nervous system as a whole. 
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Physiologische Begieiterscheinnngen psychischer 
Vorgange. 

Von HANS BERGER-Jena. 

Mit 26 Abbildungen. 

Ausdrucksbewegungen. 
Die sinnfalligsten und bekanntesten physiologischen Begleiterscheinungen 

psychischer Vorgange sind die unter dem N amen der A usdrucksbewegungen 
zusammengefaBten Erscheinungen. Die wichtigsten Ausdrucksbewegungen 
werden von der mimischen Muskulatur des Gesichts, die ausschlieBlich yom 
Nervus facialis innerviert wird, ausgefiihrt, jedoch gehoren zu ihnen auch die 
allgemeine Korperhaltung, das sonstige Verhalten der willkiirlichen Korper
muskulatur, im weiteren Sinne die Blutfiille der Raut und die Innervation 
bestimmter driisiger Organe, wie z. B. der Tranendriisen, mit hinzu. Es ist 
wichtig, daB solche Ausdrucksbewegungen nicht nur die unter dem Namen der 
Gemiitsbewegungen zusammengefaBten psychischen Vorgange begleiten, bei 
denen sie allerdings am ausgesprochensten und auffallendsten zu sein pflegen, 
sondern auch mehr oder minder deutlich bei fast allen psychischen Vorgangen 
sich nachweisen lassen, wie dies bei der bekannten Allgegenwart der Gefiihls
vorgange in unserem Innenleben auch nicht anders zu erwarten ist. 

CHARLES DARWIN hat als erster darauf hingewiesen, daB die Begleiterschei
nungen der Gemiitsbewegungen, wie wir sie aIle kennen, bei allen Menschen
rassen die gleichen sind, so daB sie eine angeborene, zum Teil wohl auch erworbene 
Eigentiimlichkeit des menschlichen Geschlechtes darstellen. Die Bedeutung 
dieser Ausdrucksbewegungen liegt vor allen Dingen auch darin, daB der Einzelne 
durch sie seinen Mitmenschen eine Mitteilung iiber seine eigenen Innenvorgange 
zukommen laBt und so bei seiner Umgebung bald Anteilnahme, bald auch 
Abwehr aus16st. Diese Ausdrucksbewegungen selbst konnen einerseits zu einer 
gewissen Verstarkung der sie aus16senden psychischen Vorgange, andererseits 
aber auch zu einer gewissen Entlastung fiihren, indem der seelische Druck eine 
Art Ableitung auf das motorische oder sekretorische Gebiet erlahrt. Allbekannt 
ist auch die Tatsache, die mit den DARWINschen Feststellungen in bestem 
Einklang steht, daB jeder die Sprache der Ausdrucksbewegungen sofort ver
steht. Gar nicht selten gerat dabei der Zuschauer in den Bann der bei dem 
anderen wahrgenommenen Ausdrucksbewegungen, so daB bei ihm Mitleid oder 
andere Gefiihlserregungen ausgelost werden. Die Ausdrucksbewegungen ent
wickeln sich schon sehr friih im Leben des Kindes und erfolgen unwillkiirlich. 
Viel spater gewinnt erst der Wille einen EinfluB auf sie, so daB sie bis zu gewissem 
Grad wenigstens unterdriickt und auch abgeandert werden konnen. Namentlich 
bei den Kulturvolkern gilt es nicht fiir richtig, durch die Ausdrucksbewegungen 
die inneren Zustande jedem Unberufenen preiszugeben. Die Erziehung zielt 
geradezu darauf ab, diese Ausdrucksbewegungen mehr oder minder unter die 
Rerrschaft des Willens zu zwingen. Kinder, Naturvolker und auch Geistes
kranke bieten diese Ausdrucksbewegungen in unverlalschter Form dar und 
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gestatten uns am besten ihre Untersuchung. Auch beim gesunden Kultur
menschen versagt aber bei einer entsprechenden Starke der Gemiitsbewegungen 
haufig die Rerrschaft des Willens, und die Ausdrucksbewegungen treten dann 
in ihrer ganzen Kraft wieder zutage. Das ereignet sich um so leichter, da heftige 
Gemiitsbewegungen mit einer mehr oder weniger ausgesprochenen Gedanken
verwirrung einhergehen und so ein Versagen des Willens begiinstigen. 

Da diese Ausdrucksbewegungen allgemein bekannt sind, geniigt wohl ein 
kurzer Rinweis, wie sie sich z. B. beim Kinde noch in ihrer ganzen Urspriing
lichkeit beobachten lassen. Jeder weiB, daB ein Kind, das sich in einer freudigen 
Stimmungslage befindet, ganz anders aussieht als ein trauriges. Seine Augen 
sind weit geoffnet und zeigen meist einen besonderen Glanz, der durch eine etwas 
reichlichere Sekretion der Tranendriisen bedingt ist; der Mund steht leicht 
offen, die Raltung ist eine aufrechte, die Bewegungen er-
folgen rasch und werden mit einer gewissen Kraft und 
Anmut ausgefiihrt. Genau das Gegenteil finden wir bei der 
traurigen Stimmungslage des Kindes. Die Augen sind halb 
geschlossen, die Augenlider senken sich etwas iiber die Augen 
herab; der Mund jst ebenfalls geschlossen, die Mundwinkel 
hangen herunter, der Kopf wird leicht auf die Brust gesenkt, 
alle Bewegungen erfolgen langsam, zum Teil auch ungeschickt. 
Auch an der Nase finden sich den beiden gegensatzlichen 
Zustanden entsprechende Veranderungen: die N asenlOcher 
sind bei dem freudigen Zustand weit geoffnet, in der traurigen 
Stimmungslage zusammengedriickt, sogar fast verschlossen. 
Man kann diese beiden gegensatzlichen Zustande ganz 
ungezwungen auf eine allgemeine Formel bringen: In dem 
freudigen Zustand sind gewissermaBen alle Sinnespforten 
weit geoffnet, um das Angenehme moglichst deutlich und 
scharf aufzunehmen und durch rasche Bewegungen in dessen 

Abb. 1. Mundstellung 
bei Einwirkung eines 
bitteren Geschmacks. 
(Aus WUNDT: Volker-
psychologie, Bd. 1,1. 

Besitz zu gelangen. Umgekehrt schlieBt sich in der Trauer das Kind gegen die 
AuBenwelt ab, die Sinnespforten werden daher geschlossen, alle Bewegungen 
unterbleiben oder erfolgen nur langsam; es ist ein allseitiges Abwenden von dem 
unangenehmen Reiz. Diese Ausdrucksbewegungen lassen sich so aus einer 
allgemeinen ZweckmaBigkeit erklaren. 

Eine solche Erklarung laBt sich aber auch fur jede einzelne, in ihrer Zu
sammensetzung die Gesamtmasse der Ausdrucksbewegungen bildende Erschei
nung durchfiihren. Einzelheiten will ich hier nicht erwahnen; wegen der groBen 
grundsatzlichen Bedeutung eines solchen Geschehens aber, das uns in der tJber
tragung der Begleiterscheinungen von einem psych is chen Inhalt auf andere in 
unserem Innenleben immer wieder entgegentritt, mochte ich doch auf ein beson
deres Beispiel etwas naher eingehen. Die auffallende Veranderung, die die 
mimische Gesichtsmuskulatur des Mundes in einem Unlustzustand zeigt, ent
spricht, wie DARWIN auseinandergesetzt hat, der Mundstellung, die sich einstellt 
bei Einwirkung eines bitteren Geschmacks. (Siehe Abb. 1, die der WUNDTschen 
Psychologie entlehnt ist.) Im FaIle des bitteren Geschmacks erweist sich nun 
diese Zusammenstellung der Mundbewegungen als auBerst zweckmaBig; sie 
dient namlich dazu, die bitter schmeckende und unangenehme Substanz mog
lichst von den reizaufnehmenden, in besonderer Weise in der Mundhohle ange
ordneten Geschmacksknospen abzuhalten. Diese hier zweckentsprechende 
Zusammenstellung von Muskelbewegungen ist also von dem Geschmacksreiz 
auf alle unangenehmen Empfindungsarten iibertragen worden. Daher stellt 
sich auch bei einem rein psych is chen Schmerz diese eigentiimliche MundsteIlung 
ein, die in diesem Fane gar keinen Sinn mehr hat. Ein Verfolgen des 
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Entwicklungsganges dieser Begleiterscheinungen psychischer Vorgange laBt also 
sehr wohl das urspriinglich ZweckmaBige an ihnen erkennen und bringt sie so 
unserem Verstandnis auch naher. 

Ich bin hier nur auf die zwei Gegensatze der Lust und Unlust kurz ein
gegangen, da ich die von WUNDT und anderen angenommenen weiteren Gefiihls
richtungen nicht anerkenne. Ubrigens liegen, wie ich hier ausdriicklich hervor
heben mochte, namentlich auch fUr die motorischen Begleiterscheinungen der 
Affektvorgange die Verhaltnisse keineswegs immer so einfach wie in den eben 
angefUhrten beiden Beispielen. Man unterscheidet nach den motorischen Be
gleiterscheinungen sthenische und asthenische oder excitierende und depri
mierende Affektzustande, von denen die ersteren verstarkte motorische Er
regungszustande, die letzteren Hemmungs- und Lahmungserscheinungen zeigen. 
Die Zuordnung ist nun nicht einfach die, daB etwa alle mit Lust verkniipften 
Zustande als sthenische bezeichnet werden konnten, wahrend umgekehrt aIle 
Unlustzustande asthenische waren. Es gibt nicht nur eine stille Freude und 
umgekehrt eine laute Trauer mit lebhaften Ausdrucksbewegungen, sondern 
auch andere Affektzustande zeigen von einem solchen Schema abweichende 
Verhaltnisse. Praktisch wichtig gerade fiir die Beurteilung von Ausfallserschei
nungen auf motorischem Gebiete bei Kranken ist aber die Tatsache, daB durch 
sthenische und asthenische Affektzustande, wie sie unter Umstanden auch 
gelegentlich durch die Untersuchung selbst hervorgerufen werden konnen, die 
wirklich vorhandenen Ausfallserscheinungen manchmal iiberdeckt und ver
falscht werden. DaB auch an der Gesichtshaut Xnderungen der Blutfiille in 
der Form des Erblassens und Errotens sich einstellen, ist eine allgemein bekannte 
und meist richtig gedeutete Ausdrucksbewegung. Besonders auffallend ist die 
oft fleckartige Rote der Scham, die sich nicht nur iiber die Gesichtshaut, sondern 
auch iiber den Hals und den oberen Teil der Brust verbreitet. Ebenso geht der 
Zorn nicht selten mit einer abwechselnden Erweiterung und Zusammenziehung 
der HautgefaBe einher, so daB es dabei bald zu einer Rotung, dann wieder zu 
einer Blasse des Gesichts kommt. Andere unlustbetonte Affektzustande, wie 
ein Schreck oder auch ein Kummer, werden von einer auffallenden Blasse des 
Gesichts begleitet. Wichtig erscheint vor allem auch die Tatsache, daB keines
wegs nur ausgesprochene Gemiitsbewegungen mit solchen Ausdrucksbewegungen 
verkniipft sind, sondern daB gefiihlsbetonte Empfindungen und selbst gefiihls
betonte Erinnerungsbilder, wenn auch nur andeutungsweise, ebenfalls diese 
korperlichen Erscheinungen, die dann leicht dem Beobachter entgehen, hervor
rufen konnen. Es ist, wie schon oben erwahnt, die Trennung dieser Innen
vorgange in die von der Psychologie zu Lehrzwecken angenommenen Abteilungen 
eine kiinstliche. In Wirklichkeit sind aIle psychischen Inhalte von Gefiihls
vorgangen begleitet und gewissermaBen von ihnen durchtrankt, so daB man, 
wie schon oben hervorgehoben wurde, mit Recht von einer Allgegenwart des 
Gefiihls gesprochen hat. Auch die Vorgange der Aufmerksamkeit, mag es sich 
nun um die unwillkiirliche oder willkiirliche Richtung der Aufmerksamkeit 
handeln, gehen mit den allen gelaufigen Ausdrucksbewegungen einher, die sich 
nicht nur an der Gesichtsmuskulatur, ferner in der Einstellung der vorzugsweise 
beml.tzten Sinnesorgane zeigen, sondern auch in der Kopf- und Korperhaltung. 
Sie iiben somit auf den Gesamtzustand der willkiirlichen Muskulatur einen 
EinfluB aus. DemgemaB wird auch eine geistige Arbeit, bei welcher die Auf
merksamkeit vorwiegend psychischen Inhalten zugewendet ist, von entsprechen
den Ausdrucksbewegungen begleitet, und man hat geradezu von einer "Mimik 
des Denkens" gesprochen. Diese Begleiterscheinungen sind auch deswegen 
wichtig, da ihr EinfluB bei der Bewertung der Ergebnisse von Stoffwechsel
untersuchungen bei geistiger Arbeit unbedingt beriicksichtigt werden muB. 
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Pupille. 
JOHANNES MULLER hat bereits auf die Erweiterung der Pupillen im A££ekt

zustande hingewiesen. Wahrscheinlich sind aber schon viel friiher Beobach
tungen iiber ihre Veranderungen bei Gemiitsbewegungen gemacht worden. 
SCHIFF hat die Pupille als feinstes Asthesiometer bezeichnet und auf den Zu
sammenhang der Pupillenbewegungen mit der Einwirkung von Sinnesreizen 
hingewiesen. Wir konnen an der Pupille, so weit dies hier fUr uns in Betracht 
kommt, folgende Zustande unterscheiden: 1. Die Pupillenunruhe, wie sie zuerst 
von LAQUEUR bezeichnet wurde, 2. Die Erweiterung der Pupille bei sensiblen 
und sensorischen Reizen und die Psychoreflexe der Pupille. 

Die Pupillenunruhe besteht darin, daB im Wachzustand beim gesunden 
Menschen der Irissaum sich in standiger Bewegung befindet und nie eine Ruhe
lage darbietet. Diese Bewegungen des Irissaumes betre££en aber nicht den 
ganzen Umfang des Irisrandes, wie etwa die Veranderungen bei der Licht
reaktion, sondern verlaufen so, daB bald hier, bald da am Irisrand eine um
schriebene Erweiterung mit nachfolgender Verengerung auftritt. Dabei konnen 
benachbarte Teile des Irisrandes sich in entgegengesetzten Bewegungszustanden 
befinden. Die GroBe des Ausschlages dieser Bewegungen ist eine wechselnde 
und erreicht nach BEHRnur ausnahmsweise ein AusmaB von 1/2 mm. BUMKE 
hat Ausschlage bis zu 1 mm mit einer Haufigkeit von 30-1200szillationen 
in 1 Min. beobachtet. BACH hat noch besonders hervorgehoben, daB ein ganz 
regelloses Spiel vorliege; es traten gelegentlich 2-3 Schwankungen hinter
einander auf, auf die dann· eine Pause von 1-2 Sek. folge. AIle Unter
sucher sind sich dariiber einig, daB diese Irisbewegungen unabhangig von der 
Herztatigkeit, der Atmung und den Blutdruckschwankungen sind. Die meisten 
Untersucher lehnen ferner auch einen Zusammenhang mit der Beleuchtung, 
der Akkommodation und der Stellung der Sehachsen (Konvergenz) abo Nur 
FORSTER und SCHLESINGER fiihren die Pupillenunruhe auf kleine Schwan
kungen der Akkommodation und der Lichtstarke zuriick. Sie stehen jedoch 
mit dieser Ansicht allein, und Nachuntersucher haben ihre Befunde nicht 
bestatigen konnen. Dagegen ist die fast allgemein angenommene Erklarung 
fiir diese Pupillenunruhe die, daB sie durch sensible und sensorische Erregungen, 
die standig dem Zentralorgan zuflieBen und zu einer fortwahrend wechselnden 
Innervation der Iris fiihren, bedingt seien. Diese allgemein geltende Au££assung 
hat aber durch die Untersuchungen von LOWENSTEIN insofern einen schweren 
StoB erhalten, als er durch seine sorgfaltigen kinematographischen Unter
suchungen nachweisen konnte, daB die Pupillenunruhe an beiden Augen keines
wegs gleichzeitig verlii.uft. Die vom rechten und linken Auge zeichnerisch dar
gestellten Schwankungen der Pupillenunruhe decken sich durchaus nicht. Die 
Kurven fallen also nicht zusammen, wie man das bei einer gemeinsamen zentralen 
Ursache unbedingt erwarten miiBte. LOWENSTEIN kommt daher auch auf 
Grund seiner eingehenden und durch iiberzeugende Kurven belegten Studien 
zu der Ansicht, daB die Pupillenunruhe auf keinen Fall der Ausdruck psychischer 
Vorgange sei, sondern auf periodischen Tonusschwankungen beruhe, wie sie 
sich am ganzen Korper abspielten und an dem frei endenden Saum der Iris 
besonders leicht beobachtet werden konnten. Wie schon oben hervorgehoben, 
sind die Unruhebewegungen der Pupillen im Wachzustande beim Gesunden 
standig vorhanden und schwinden erst im tiefen Schlaf. Beim Neugeborenen 
sollen sie fehlen und erst im Verlauf von mehreren Monaten nach der Geburt 
sich einstellen. 

Von groBtem Interesse sind die Erweiterung der Pupillen bei sensiblen und 
sensorischen Reizen und die Psychoreflexe der Pupillen. Nicht selten werden 
diese Vorgange auch in der einschlagigen Literatur mit der Pupillenunruhe 
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zusammengeworfen, mit denen sie aber, namentlich nach den eindeutigen 
Untersuchungen LOWENSTEINS, durchaus nichts zu tun haben. Diese Ver
anderungen der Pupillen bei psychischen Vorgangen der Menschen sind wohl 
zuerst von EXNER genauer untersucht und beschrieben worden. Sie bestehen 
nach BUMKE darin, daB jedes lebhafte geistige Geschehen, jede psychische 
Anstrengung, jeder Willensimpuls mit oder ohne Muskelaktion, jedes Anspannen 
der Aufmerksamkeit, jede lebhafte Vorstellung gleichviel welchen Inhaltes, 
jeder Affekt, jeder sensible Reiz eine Pupillenerweiterung bedingt. Hierbei 
nimmt im Gegensatz zu den ortlichen Schwankungen des Irissaumes bei der 
Pupillenunruhe der ganze Irisrand gleichzeitig an der Bewegung teil. Die PupiIle 
wird weiter! Interessant ist auch die Beobachtung von BUMKE, daB bei Ein
stellen der Aufmerksamkeit auf ein in nicht zu raschen Zwischenraumen wieder
kehrendes Gerausch, z. B. auf Metronomschlage, mit dem Gerausch gleich
zeitige rhythmische Schwankungen der PupiIlen sich nachweisen lassen. Die 
Reaktion der Pupillen auf sensible Reize ist ausgesprochener als auf sensorische 
und psychische Vorgange. Durch einen tiefen Nadelstich konnen nach BUMKE 
Schwankungen des lrissaumes von 3-5 mm erzielt werden. BACH hat hervor
gehoben, daB nach seinen Beobachtungen die Lebhaftigkeit der Schwankungen 
und die GroBe der rhythmisch erfolgenden Erweiterung der Reizstarke ent
spreche. Er hat ferner darauf hingewiesen, daB der Verlauf dieser Erweiterung 
der Pupillen ein langsamerer sei als die Irisbewegung bei der Lichtreaktion. 
Er gibt allerdings fiir die GroBe der Ausschlage nur Werte von 1/4 mm an. 

AIle Untersucher sind iiber den Zusammenhang der Psychoreflexe der 
Pupillen mit psychischen Erscheinungen einig, nur FORSTER und SCHLESINGER 
wollen auch sie auf Schwankungen der Akkommodation und der Belichtung 
zuriickfiihren. Auch hier fehlen die Bestatigungen anderer Untersucher. 
1m Gegenteil haben aIle spateren Untersucher die friiheren Befunde iiber das 
Zustandekommen der Psychoreflexe der Pupillen bestatigt, und auch die ange
fiihrten Untersuchungen LOWENSTEINS sprechen in dem gleichen Sinne. Beim 
gesunden Menschen sind die Psychoreflexe im Wachzustande stets nachweisbar. 
Sie sind bei Frauen etwas ausgiebiger als bei Mii.nnern und ebenso in der Jugend 
ausgiebiger als im Alter, fehlen jedoch auch da keineswegs. 1m Gegensatz zu 
der Pupillenunruhe finden sie sich auch schon beim Neugeborenen, sie sind 
sogar bei Friihgeburten nachweisbar, wenigstens soweit es sich urn eine Er
weiterung der Pupillen bei Schmerz- und auch bei Schallreizen handelt. Fiir 
das Zustandekommen dieser Psychoreflexe, deren wesentliche Erscheinung also 
in einer Erweiterung der Pupillen besteht, kommen zwei Erklarungen in Frage: 
1. eine Sympathicusreizung und 2. eine Hemmung der Oculomotoriusinnervation. 
Es sind dies zwei Vorgange, die unabhangig voneinander verlaufen konnen. 
Die Untersuchungen von BRAUNSTEIN, die durch gute Kurven belegt sind, 
haben es im hochsten Grade wahrscheinlich gemacht, daB die Psychoreflexe 
auf eine Hemmung der Innervation der Iris von seiten des Oculomotorius zuriick
zufiihren seien. BRAUNSTEIN konnte auch in seinen Tierexperimenten zeigen, 
daB der Verlauf der Pupillenerweiterung bei Sympathicusreizung ein anderer 
war als derjenige, welcher nach Ischiadicusreizung auftrat. Die Tatsache, daB 
auch beim Menschen mit vollstandiger Sympathicuslahmung die Psychoreflexe 
erhalten bleiben, spricht in dem gleichen Sinne. Spater wurden aber doch auch 
Untersuchungen mitgeteilt, die feststellten, daB nach vollkommener Ausschal
tung des Oculomotorius namentlich auf Schmerzreize noch eine Pupillenerweite
rung eintritt. KARPLUS und KREIDL ist es gelungen, im Corpus subthalamicum 
ein Zentrum nachzuweisen, von dem aus die Pupillenerweiterung bei Schmerz
reizen auf dem Wege iiber den Sympathicus erfolgt. Man wird also dem 
Sympathicus nicht, wie es BRAUNSTEIN getan hat, jeden EinfluB auf die 
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Pupillenerweiterung bei der Psychoreaktion absprechen diirfen. WEILER hat 
sich auf Grund seiner eingehenden Untersuchungen seinerzeit dahin aus
gesprochen, daB es wahrscheinlich sei, daB die Pupillenreaktion auf sensorische 
und psychische Einfliisse ihren Ursprung einer von der Hirnrinde ausgehenden 
Hemmung des Sphinctertonus verdanke, wahrend bei der auf sensible Reize 
folgenden Erweiterung eine aktive Mitwirkung des Dilatator infolge einer 
Sympathicusinnervation nicht auszuschlieBen sei. Dieser Meinung ist auch 
BUMKE, wenn er ausfiihrt, daB ein doppelter Mechanismus bestehe, dessen sich 
die sensiblen Einfliisse bedienten, urn die Pupillen zu erweitern. Der eine (feinere 
und kompliziertere) bestehe in der Hemmung des Sphinctertonus, der wahr
scheinlich von dem groBten Teil der Hirnrinde aus erfolge. Die reflektorische 
Sympathicusreizung kommt namentlich bei starkeren sensiblen und vor allem 
bei mit Schmerz verbundenen Reizzustanden noch hinzu und folgt auch zeitlich 
der passiven Sphincterhemmung nach, worauf BERR zuerst hingewiesen hat. Fiir 
die Latenzzeit der Pupillenerweiterung bei sensiblen Reizen ist von WEILER 
bei Anwendung des faradischen Stromes ein niedrigster Wert von 0,44 Sek. 
gefunden worden, wahrend derselbe Untersucher die Latenzzeit der Licht
reaktion auf durchschnittlich 0,2 Sek. bestimmte. 

Der HAABsche Rindenreflex kommt so selten vor, daB praktisch mit ihm 
nicht gerechnet zu werden braucht. Die PILTzschen Vorstellungsreflexe, die 
darin bestehen, daB bei der Vorstellung einer hellen Flache eine Verengerung, 
bei der Vorstellung einer dunklen eine Erweiterung der Pupille sich einstellen 
sollen, sind von allen Nachuntersuchern, soweit eine Pupillenverengerung in 
Frage kommt, nicht bestatigt worden. Die Erweiterung bei der Vorstellung 
einer dunklen Flache ist, wie BUMKE hervorgehoben hat, darauf zUrUckzufiihren, 
daB eben jede Vorstellung, gleichgiiltig welch en Inhaltes, mit einer Pupillen
erweiterung einhergeht. 

1m Schlaf tritt eine Miosis ein. Die Pupillen konnen im tiefen Schlafe fast 
stecknadelkopfgroB und lichtstarr werden. Die Verengerung der Pupillen solI 
der Schlaftiefe entsprechen. Wahrend im oberflachlichen Schlaf die Pupillen
unruhe weiter besteht und auch die Psychoreaktion ausgelost werden kann, 
sollen beide im tiefen Schlafe schwinden. Mit anderen psychologischen Er
fahrungen im Einklang steht die Beobachtung, daB bei maBiger Schlaftiefe die 
Psychoreaktion auch dann noch vorhanden ist, wenn der Untersuchte nach 
dem Erwachen nichts von der Reizeinwirkung weiB. Man hat die Schlafmiosis 
auf den Fortfall aller sensiblen und sensorischen Reize wahrend des Schlafes 
zuriickgefiihrt. Es scheint aber neuerdings doch zweifelhaft, ob diese Erklarung 
die richtige ist, besonders da auch die PupiIlenunruhe im tiefen Schlafe schwindet, 
die doch nach den Untersuchungen von LOWENSTEIN nichts mit solchen Vorgangen 
zu tun hat. Zur Untersuchung der Pupillenunruhe und der Psychoreflexe miissen 
die WESTIENsche Lupe oder das ZeiB-Binokularmikroskop verwendet werden. 

Willkiirliche Muskulatur. 
Schon bei der Besprechung der Ausdrucksbewegungen wurde bei der all

gemeinen Korperhaltung der Beeinflussung der wiIlkiirlichen Bewegungen kurz 
gedacht. Es ist jedoch auf das Verhalten der willkiirlicnen M uskulatur noch 
etwas genauer einzugehen, besonders da diese Begleiterscheinungen psychischer 
Vorgange fiir die Entstehung mancher pathologischer Erscheinungen von 
groBer Bedeutung sind und auBerdem wegen mancher mit diesen Vorgangen 
verkniipfter aberglau bischer Vorstellungen auch ein allgemeineres Interesse 
beanspruchen. Auch nach dem Verhalten der willkiirlichen Muskulatur konnen 
wir, wie schon oben erwahnt, sthenische und asthenische Affektzustande, also 
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Reiz- und Lahmungserscheinungen der willkiirlichen Muskulatur, unterscheiden. 
Zu den Reizerscheinungen gehOrt natiirlich auch das Zittern, das als Begleit
erscheinung verschiedener Gemiitsbewegungen, namentlich solcher mit nega· 
tiven Gefiihlstonen, jedoch keineswegs ausschlieBlich bei diesen, allgemein 
bekannt ist. Es gibt nicht nur ein Zittern vor Angst, sondern auch ein freudiges 
Erzittern. Es kann aber auch zu ausgesprocheneren motorischen Erscheinungen, 
wie Herumlaufen, Handeringen, Faustballen und dergleichen, unter der Ein· 
wirkung von Gemiitsbewegungen kommen. Andererseits fiihren asthenische 
Mfektzustande zu einer allgemeinen Hemmung. Der Betre££ende er£ahrt eine 
Behinderung in seiner Bewegung. Er steht wie angewurzelt da, verstummt; 
wenn es dann zum Sprechen kommt, so dringen die Worte nur stoBweise, oft 
auch stotternd hervor. Es sind dies ausgepragte motorische Storungen, wie sie 
namentlich als Begleitzustande von lebhaften Gemiitsbewegungen an der will
kiirlichen Muskulatur sich geltend machen. Wenn diese Vorgange auch vor 
allem bei A££ektzustanden auftreten, so kommen sie doch auch sonst vor, wie 
es z. B. eine sehr a££ektbetonte Schilderung eines Erlebnisses von seiten eines 
lebhaften Menschen zeigt. Zahlreiche derartige muskulare Begleiterscheinungep, 
die keineswegs lediglich den Ausdrucksbewegungen im engeren Sinne zuge
rechnet werden konnen, finden sich bei sehr vielen Menschen. Solche Bewegungs
erscheinungen stellen sich auch bei rein geistiger Beschaftigung ein. Wenn 
man z. B. lebhaft an einen groBen Berg denkt, so ertappt man sich nicht selten 
dabei, daB man die Augen so aufschHigt, als ob man an dem Berg in die Hohe 
sahe. Wenn man sich eines entfernten Freundes erinnert, so werden die Seh
achsen in die Ferne eingestellt; es lieBen sich da noch viele Beispiele anfiihren. 
Diese namentlich eine lebhafte Erzahlung begleitenden Bewegungserscheinungen 
fiihren ungezwungen zu den unter der Bezeichnung der Gebardensprache zu
sammengefaBten Vorgangen hiniiber, die fiir die Entwicklung der Sprache 
an sich von groBter Bedeutung geworden sind. Aus alledem ergibt sich, daB 
auch die willkiirliche Korpermuskulatur an allen lebhalten psychischen Vor
gangen teilnimmt. Man hat geradezu davon gesprochen, daB gewissermaBen 
jede lebhafte Rindenerregung nach der motorischen Region zu abflieBe und so 
willkiirliche Bewegungen aus16se oder gerade im Ablauf befindliche beeinflusse. 
Ein amerikanischer Arzt, BEARD, hat wohl zuerst diese Erscheinungen genauer 
untersucht und in einer Abhandlung, die er "Physiologie des Gedankenlesens" 
betitelte, niedergelegt. Unabhangig von ihm und auch unabhangig voneinander 
haben dann der Englander CARPENTER und der deutsche Physiologe PREYER 
diese Erscheinungen untersucht und beide sind zu ziemlich gleichen Ergebnissen 
gekommen. CARPENTER spricht von einem ideomotorischen Prinzip, das sich 
in verschiedener Weise nachweisen lasse. Wenn man z. B. einen mit einer Blei
kugel beschwerten Faden, ein sogenanntes siderisches Pendel, zwischen Daumen 
und Zeigefinger faBt und vor sich hinhalt, so wird dieses Pendel zunachst in 
einer beliebigen Richtung schwingen. Wenn man sich dann aber vornimmt, 
an eine ganz bestimmte Bewegungsrichtung des Pendels zu denken, so kann 
man feststellen, daB nach kurzer Zeit das Pendel genau in der vorgestellten 
Richtung schwingt. Die lebhafte Vorstellung einer bestimmten Richtung 
hat dazu gefiihrt, daB man ohne jedes bewuBte Zutun gerade die Bewegungen 
ausgefiihrt hat, die das Pendel in diese Richtung zwingen. Diese angefiihrten, 
von selbst bei jeder lebhaften Vorstellung eintretenden Bewegungen spielen 
auch bei der Form des Gedankenlesens, die man daher als "Muskellesen" be
zeichnet hat, eine wichtige Rolle. Man geht dabei meist so vor, daB in Abwesen
heit des Gedankenlesers ein Gegenstand versteckt wird, und daB der Gedanken
leser dann mit verbundenen Augen die Person an die Hand nimmt, die den 
Gegenstand versteckt hat. Es laBt sich nun einwandfrei zeigen, wenn man, 
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wie dies PREYER, GLEY und andere getan haben, eine MAREYSche Aufnahme
kapsel zwischen der Hand des Gedankenlesers und der Versuchsperson ein
schiebt, daB die Versuchsperson den Gedankenleser nach der Richtung hinzieht, 
wo der Gegenstand versteckt ist. Sie gibt ferner, natiirlich gegen ihren aus
driicklichen Willen, durch unbewuBte ausgiebigere Bewegungen und eine Ande
rung der Atmung zu erkennen, wenn der Gedankenleser nach der richtigen 
Stelle hinstrebt. Abb. 2 zeigt eine solche, von GLEY aufgenommene Kurve. 

Abb. 2. Gedankenlesen (sog. Muskellesen). R Atmung, unten Bewegungskurve verzeichnet mit einem 
MAREYSchen Aufnahmeapparat, der zwischen der Hand der Versuchsperson und der des 

Gedankenlesers sich befindet. (Nach GLEY; Etudes de Psycho!. etc. Paris 1903.) 

Oben ist die Atmungskurve R geschrieben, unten die Kurve, aufgenommen 
mit dem zwischen beide Hande eingefiigten MAREYSchen Tambour. Es handelt 
sich hierbei urn eine 25jahrige Versuchsperson, die standig leichte Muskel
bewegungen darbietet. Bei X zeigen diesel ben einen starkeren Ausschlag; 
der Gedankenleser wird dadurch aufmerksam, daB er sich dem versteckten 

L 3 o v 

Abb.3. Ideomotorische Zeichnungen. Die jeweils vorgest ellten Formen der Versuchsperson sind am 
Rande angegeben. (Nach A. LEHMANN: Aberglaube USW., 2. Auf I. Stuttgart 1908.) 

Gegenstand nahert. Bei D tritt dann eine starkere Muskelbewegung ein, die 
zur Entdeckung fiihrt . Die Atmung R, die mit dem MAREyschen Pneumographen 
aufgenommen ist, zeigt auch eine deutliche Veranderung bei Annaherung an 
das Versteck. 

PREYER hat aber auch gezeigt, daB nicht nur solche einfachen Bewegungen 
des Hinziehens und AbstoBens sioh einstellen, sondern daB so auch viel kom
pliziertere Leistungen vollzogen werden konnen. Abb. 3 gibt ein Bild wieder, 
das einem Werke von ALFRED LEHMANN entnommen ist. Die Versuchsperson 
steht mit verbundenen Augen und ausgestrecktem rechtem Arm vor einer 
groBeren, mit RuB bedeckten Schreibflache. Sie tragt in der rechten Hand 

32* 
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einen langeren dunnen Stab, an dessen Ende beweglich ein gebogener Draht 
angebracht ist; seine Spitze beriihrt die Schreibflache. Wenn sich nun die 
Versuchsperson lebhaft ein L, eine 3 oder ein Quadrat vorstellt, so entstehen 
die in der Abbildung wiedergegebenen, natiirlich durch Zitterbewegungen 
etwas verunstalteten Figuren, die aber deutlich die vorgestellten Formen wieder
erkennen lassen. lch brauche kaum hinzuzufiigen, daB diese ungewollten, 
lebhafte psychische Vorgange begleitenden motorischen Erscheinungen auch 
bei dem so beliebten Experiment des Tischriickens eine wesentliche Rolle spielen, 
indem ungewollte Bewegungen der Beteiligten sich summieren und dem leicht 
beweglichen Tisch zunachst eine geringe Bewegung erteilen, die von diesem 
Augenblick an durch das unbewuBte Zusammenwirken aller mehr und mehr 
gesteigert wird. Auch bei der sogenannten Psychographie spielen diese ideo
motorischen Erscheinungen eine wesentliche Rolle, jedoch konnen wir auf alle 
diese Vorgange nur kurz hinweisen. 

Dagegen mochte ich doch hervorheben, daB diese materiellen Begleiterschei
nungen psychischer Vorgange noch viel leichter, hiiufiger und allgemeiner in 
einem kleinen Muskelgebiet zutage treten, das vor allen anderen ausgezeichnet 
ist durch seine standige Ubung, die geringe Masse des in Bewegung zu setzenden 
Apparates und seine innigen Beziehungen zu dem Ablauf psychischer Vorgange, 
namlich der Sprachmuskulatur. Viele Menschen sprechen bei lebhaften psychi
schen Vorgangen namentlich im Affekt, ohne daB ein Zuhorer zugegen ware, 
vor sich hin. Schiller hat diese Erfahrung in den "Kranichen des Ibykus" in 
dramatischer Weise verwendet. Eingehende Untersuchungen besonders von 
ALFRED LEHMANN und anderen haben ergeben, daB die meisten Menschen, 
wenn sie lebhaft an eine bestimmte Vorstellung denken, mehr oder minder 
deutlich die betreffenden W orte vor sich hinfliistern, und man hat geradezu 
eine andere Form des Gedankenlesens auf diese Tatsache gegriindet. Interessant 
ist, daB auch der Taubstumme bei Gemiitsbewegungen und dergleichen ein 
Bediirfnis des Ausdrucks durch Fingerbewegungen hat. Die intelligente Er
zieherin HELEN KELLERS, MiB SULLIVAN, schildert uns, wie ihre begabte 
Schiilerin sich mittels des ihr beigebrachten Fingeralphabets oft mit sich selbst 
unterhielt. Es ist SOMMERS groBes Verdienst, auf die weitgehende klinische 
Bedeutung dieser ideomotorischen Bewegungen hingewiesen und durch Kon
struktion geeigneter Apparate ihre Untersuchung wesentlich erleichtert zu 
haben. Das von ihm eingefiihrte Prinzip der dreidimensionalen Analyse dieser 
Bewegungen hat sich ausgezeichnet bewahrt. LOWENSTEIN hat die SOMMER
sche Untersuchungsmethode noch weiter ausgebaut und sehr interessante 
Ergebnisse erzielt. Er verwendet auch fiir die Kopfbewegungen eine drei
dimensionale Darstellung. Eine von LOWENSTEIN gewonnene Kurve (Abb.4) 
weist auf die groBe Bedeutung solcher Untersuchungen fiir die Klinik hin. Auf 
dieser Kurve ist die Brust- und Bauchatmung gesondert verzeichnet, die Be
wegungen des Kopfes sind der dreidimensionalen Analyse unterzogen, wahrend 
von den anderen Kurven nur die Bewegungen der rechten Hand und des rechten 
FuBes wiedergegeben sind. Infolge einer Furchtsuggestion bei einem hysterisch 
Tauben tritt bei X ein Aussetzen des vorher bestehenden starken Zitterns der 
rechten Hand und des rechten FuBes ein. Die Kopfbewegungen geben ebenfalls 
deutlich zu erkennen, daB das Gesprochene wahrgenommen worden ist, ebenso 
weisen die Atmungskurven deutliche Veranderungen auf. 

Die auBerst interessanten Untersuchungen von ALLERS und SCHEMINSKY 
haben gezeigt, daB auch dann, wenn es bei der Vorstellung einer Bewegung 
zu keinerlei Bewegungseffekt kommt, doch schon Aktionsstr6me in den in 
Betracht kommenden Muskeln sich einstellen. Sie konnten bei einer Ableitung 
yom Unterarm bei der Vorstellung der geballten Faust und schon bei dem 
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wiederholten innerlichen Sprechen: "Jetzt will ich die Faust ballen!", am 
Saitengalvanometer Aktionsstrome nachweisen, deren Intensitat hinter der 
von Aktionsstromen einer willkurlichen Kontraktion zuruckblieb und die auch 
nur eine Frequenz von 20-25 Oszillationen in 1" darboten. Diese Unter
suchungen sind von E. JAKOB SON bestatigt worden; er konnte auch feststellen, 
daB jede Gesichtsvorstellung und das Auf tau chen jedes Erinnerungsbildes 
auf dem Gebiete des Gesichtssinnes mit Aktionsstromen in den Augenmuskeln 
einhergeht. Es ergab sich sogar, daB beim Auftauchen einer lebhaften Vor
stellung, eines Erinnerungsbildes und auch im Verlaufe des abstrakten Denkens 
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Abb. 4. Wirkung einer aus 2 m Entfernung in Fliistersprache gesetzten Furchtsuggestion bei einem 
hysterisch Tauben ( x). [Nach BRUNZLAW u. LOWENSTEIN: Z. Ohrenheilk. 81 (1921).] 

sich in den Muskeln Aktionsstrome nachweis en lieBen, die in Tatigkeit treten, 
wenn die zugehorigen Worte ausgesprochen werden. Wir haben also hier gewisser
maBen die allerersten Anfange der ideomotorischen Erscheinungen vor uns. 

Von einer gewissen praktischen Bedeutung, auf die oben schon einmal 
kurz hingewiesen wurde, ist die Tatsache, daB die motorische Leistung 
unter der Einwirkung von Gemutsbewegungen und selbst von gefiihlsbetonten 
Empfindungen eine meBbare Abanderung erfahrt. Mittels der ergographischen 
Kurve, auf deren Gewinnung und Analyse ich hier nicht naher eingehen kann, 
hat namentlich ALFRED LEHMANN dies einwandfrei nachgewiesen, nachdem 
bereits fruher FERN dahingehende, doch nicht ganz beweiskraftige Unter
suchungen angestellt hat. Bei Verwendung des von Mosso angegebenen, von 
KRAPELIN verbesserten Ergographen wird der Versuchsperson die Aufgabe 
gestellt, nach dem Takte eines Metronoms ein Gewicht durch die Bewegungen 
eines Fingers regelmaBig zu heben, wobei die Hubhohen auf eine rotierende 
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Trommel fortlaufend verzeichnet werden. Man findet bei einem derartigen 
Vorgehen, daB die HubhOhen langsam, aber stetig im Verlaufe des Versuches 
absinken bis etwa auf die HaUte der urspriinglichen Hohe. LaBt man nun, 
wie es ALFRED LEHMANN getan hat, auf die am Ergographen arbeitende Ver
suchsperson einen lustbetonten Reiz, z. B. einen als sehr angenehm empfundenen 
Mentholgeruch einwirken, so verlauft die Ergographenkurve, wie sie Abb.5 

Abb.5. Ergogramm. Zwischen den beidenPfeilen 
Einwirkung eines als sehr angenehm empfuu
denen Mentholgeruchs. (Nach A. LEHMANN: Die 

physischen Aquivalente del' Bewulltseins· 
erscheinungen. Leipzig 1901.) 

darstellt. Die Reizeinwirkung hat zwi
schen den beiden Pfeilen stattgefunden. 

Abb. 6. Ergogramm. Bei dem Pfeil Einwirkung del' 
als Schmerz empfundenen Beriihrung mit einem 
Gefall mit heillem Wasser. (Nach A. LEHMANN: Die 

physischen Aquivalente del' Bewulltseins
erscheinungen. Leipzig 1901.) 

Statt des AbfaHs der Ergographenkurve nach rechts zu steigt sie an. Umgekehrt 
bedingt, wie Abb. 6 zeigt, ein unlustbetonter Reiz ein jahes Absinken des Ergo
gramms. Der Versuchsperson wird ganz kurz Wasser von 840 an den rechten 
Arm gebracht; sie empfindet einen lebhaften Schmerz. Selbstverstandlich sind 
diese muskularen Auswirkungen bei den viel starker betonten Affektzustanden 

Abb. 7. Ergogramm. Zwischen den ersten beiden PfeHen wird die 
Aufgabe 657 x 34, zwischen dem zweiten Paar del' Pfeile die Aufgabe 
392 x 43 im Kopf richtig ausgerechnet . (Nach A. LEHMANN: Die 
physischen Aquivalente del' Bewulltseinserscheinungen. Leipzig 1901.) 

ungleich starkere. 
Auch eine intellek
tuelle Leistung, z. B. 
die Losung einer Re
chenaufgabe, geht mit 
einem deutlichen Ab
sinken des gleichzeitig 
aufgenommenen Ergo
gramms einher, wie 
dies Abb. 7 zeigt. Zwi
schen den ersten bei
den Pfeilen wird von 
der Versuchsperson die 
Rechenaufgabe 657 
X 34, zwischen dem 
zweiten Paar der Pfeile 

die Aufgabe 392 X 43 richtig gelOst. Man sieht, wie wahrend des Rechnens 
die motorische Leistung gewaltig nachlaBt, urn sofort nach dem AufhOren des 
Rechnens auf die alte Hohe zuriickzugehen. 

Atmung. 
Praktische Menschenkenner wissen, daB psychische V organge, namentlich 

eindrucksvolle Mitteilungen mit Atmungsdnderungen einhergehen, und W. WUNDT 
hat einstmals die Atmung als feinstes Reagens auf Gefiihlsvorgange bezeichnet. 
Man hat die Atmung durch Anwendung eines an der Brust angebrachten Pneumo
graphen fortlaufend verzeichnet und so die Einwirkung verschiedener psychischer 
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Vorgange auf die Atmung genauer untersucht. Man hat diese Unter
suchungen dann noch dadurch zu vervollkommnen versucht, daB man gleich
zeitig die Brust- und die Bauchatmung schrieb; dabei zeigt sich, daB die beiden 
Atemkurven nicht ganz iibereinstimmend verlau£en. 1m allgemeinen kann 
man aber doch sagen, daB die Brustatmung die deutlicheren Veranderungen 
unter der Einwirkung psychischer Vorgange au£weist. STORRING hat dann das 
gegenseitige Verhaltnis der Dauer der Inspiration zur Exspiration untersucht 
und den Quotienten J : E jeweilig bestimmt. LOWENSTEIN hat an Stelle dieses 
Quotienten, der die Dauer der Inspiration und Exspiration enthalt, die Dauer 
und die GroBe der Ausschlage der Atmung gesetzt, indem er empirisch den 
Integralwert von J : E an seinen Kurven ermittelte. Es ist dabei nicht sehr 
viel mehr herausgekommen, als bereits die £riiheren einfacheren Untersuchungen 
ergeben hatten. Sie wiesen schon darau£ hin, daB sich eben nicht aIle Erschei
nungen auf einen Nenner bringen lassen, da bei ihrem Zustandekommen person
liche Unterschiede eine Rolle spielen. Als wesentliches Ergebnis hat sich schon 
bald herausgestellt, daB namentlich gefiihlsbetonte Zustande und vor allem 
Affekte auf die Atmung einwirken. Lustbetonte Zustande gehen im allgemeinen 
mit einem Oberflachlicher- und Rascherwerden der Atmung einher, wobei 
sich diese Veranderungen deutlicher an der Brust- als an der Bauchatmung 
zu zeigen pflegen. Da nun das Sauerstoffbediirfnis des Menschen, wenn nicht 
besondere korperliche Anstrengungen hinzukommen, in einem umschriebenen 
Zeitabschnitt ein gleichmaBiges ist, so ist es eigentlich selbstverstandlich, daB 
eine Kuppelung der Atemveranderungen in dem Sinne auch bei solchen Unter
suchungen zutage tritt, daB ein Oberflachlicherwerden der Atmung mit einer 
schnelleren Aufeinanderfolge der einzelnen Atemziige und umgekehrt eine 
Vertiefung der Atemziige auch mit ihrer Verlangsamung einhergehen miissen. 
Ein Aussetzen der Atmung bedingt eine voriibergehende nachfolgende starkere 
Vertiefung, damit das Sauerstoffgleichgewicht im Organismus wieder hergestellt 
wird. Das sind alles selbstverstandliche physiologische Erscheinungen, die 
uns hierbei entgegentreten. Unlust, unlustbetonte Empfindungen, unlust
betonte Affekte und Gemiitsbewegungen gehen mit einer Vertiefung der einzelnen 
Atemziige einher, wobei sie gleichzeitig langsamer aufeinanderfolgen. Gerade 
diese Veranderung laBt sich sehr leicht auch ohne besondere Aufzeichnung 
der Atmungsbewegungen feststellen und ist vielen in der Beobachtung von 
Menschen geiibten Leuten, die keinerlei wissenschaftliche Vorkenntnisse besitzen, 
sehr wohl bekannt. Auch eine Anspannung .der Aufmerksamkeit wird meist 
von einer ausgesprochenen Veranderung der Atmung begleitet, die zwar auch 
personliche Unterschiede aufweist, jedoch kaum jemals ganz vermiBt wird. 
Es tritt eine mehr oder minder deutliche Hemmung der Atmung ein, sie wird 
oberflachlicher und schneller. Dabei entspricht der Grad dieser Veranderung 
der Atmung dem Grad der Anspannung der Aufmerksamkeit. Jedes Nachlassen 
der Aufmerksamkeit bei ihrer langeren Anspannung fiihrt zu einer sofortigen 
Veranderung der Atmung, die nun in den Aufmerksamkeitspausen langsamer 
und tiefer wird. Der die Anspannung der Aufmerksamkeit begleitende 
Hemmungsvorgang auf die Atmung kann so hochgradig sein, daB es zu einem 
voriibergehenden Atemstillstand kommt, dessen Folgen natiirlich durch einige 
nachfolgende tie£ere Atemziige wieder ausgeglichen werden miissen. Namentlich 
bei der sog. sinnlichen Au£merksamkeit kann man diesen Atemstillstand leicht 
beobachten, besonders dann, wenn die Aufmerksamkeit etwa durch ein p16tz
liches Gerausch gefesselt wird. Auch die geistige Arbeit, die natiirlich mit 
einer entsprechenden Anspannung der Aufmerksamkeit verbunden ist, zeigt 
ein Schneller- und Oberflachlicherwerden der Atmung, wie dies aus Abb.8 
hervorgeht, die einer Arbeit von BINET entnommen ist. Es ist lediglich die 
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Brustatmung mit einem Pneumographen verzeichnet; die untere Linie gibt 
die Zeit in je 5 Sek. an. Von + bis + rechnet die Versuchsperson die Aufgabe 
32 X 69, die richtig gelost wird. Die Atmung wird wah rend des Rechnens 
oberflachlicher und schneller. Vor dem Rechnen treten 18 Atemztige, wahrend 
des Rechnens 22 in der Minute auf; nach dem Rechnen wird die Atmung viel 
tiefer als vor der geistigen Arbeit. Auch die oben in Abb.2 wiedergegebene 
Kurve von GLEY zeigt sehr schon die Atmungsanderung, wie sie bei starkerer 
Anspannung der Aufmerksamkeit eintritt. Die Versuchsperson wird durch den 
Gedankenleser nach der Stelle des Versteckes hingezogen; ihre Aufmerksamkeit 
wird immer mehr erregt, und dementsprechend erfahrt auch die Atmung eine 
Veranderung. Interessant ist in dieser Beziehung auch die oben wiedergegebene 
Kurve von LOWENSTEIN (Abb.4). Sie zeigt sowohl die Brust- als auch die 
Bauchatmung; man sieht an der Bauchatmung sofort nach Einwirkung des 
Reizes eine vortibergehende Hemmung, an der Brustatmung ist diese Hemmung 

Abb.8. Atmung wahrend geistiger Arbeit. Oben ist die Brustatmung, unten die Zeit in je 5 Se
kunden verzeichnet. Von + bis + rechnet die Versuchsperson die Aufgabe 32 x 69 richtig aus. 

(Nach BINET: La Fatigue intellectuelle. Paris 1898.) 

weniger deutlich, laBt sich aber durch Nachmessungen doch erkennen. Unter 
der Einwirkung der mit einer starken Unlust verbundenen Mitteilung tritt 
aber ferner auch die Veranderung ein, wie sie fUr Unlustzustande kennzeichnend 
ist; es kommt zu einer Vertiefung der Atmung. 

Wahrend man allgemein im Schlaf eine Herabsetzung der respiratorischen 
Austausches fand und in der verlangsamten und vertieften Atmung eine kenn
zeichnende Erscheinung des Schlafvorganges sieht, kamen neuerdings ameri
kanische Forscher zu anderen Feststellungen. Sie haben bei einer groBen Anzahl 
von Personen die Atmung im Schlafe untersucht. Sie kamen zu dem Ergebnis, 
daB haufig die Atmung im Schlaf- und im Wachzustand sich nicht unterscheidet. 
In anderen Fallen ist sie deutlich verlangsamt, jedoch findet sich auch bei nicht 
wenigen Personen eine ausgesprochene Beschleunigung der Atmung im Schlafe. 
Demnach konnen bestimmte Regeln keineswegs aufgestellt werden, urn so 
weniger, als es sich dabei nicht lediglich um personliche Verschiedenheiten 
handelt . Diese Untersucher haben vielmehr auch bei ein und derselben Person 
zu verschiedenen Zeiten bald eine Verlangsamung, bald eine Beschleunigung 
der Atmung im Schlafe gefunden. Interessant und mit den oben wiedergegebenen 
Beobachtungen tiber die Veranderung der Pupille unter der Einwirkung sensibler 
und sensorischer Reize im Schlaf und den spater noch zu besprechenden Ande
rungen der Zirkulation bei dieser Gelegenheit gut tibereinstimmend ist die Mit
teilung, daB Reize, die auf den Schlafenden einwirken, ohne daB sie zum Er
wachen fUhren, eine deutliche Veranderung der Atmung bedingen . 
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Blutzirkulation. 
Schon oben wurde darauf hingewiesen, daB Gemiitsbewegungen nicht selten 

mit einem Erblassen oder Erroten des Gesichts, also Zirkulationsiinderungen in 
der Raut, einhergehen. Seit langem ist ferner bekannt, daB Affektvorgange 
auf die Herztatigkeit einwirken. Schon aus dem Altertum stammt die anmutige 
Erzahlung von der schonen Stratonike, bei der Erisistratos, ein Enkel des 
Aristoteles, durch Beobachtung des Pulses festgestellt haben soIl, daB ihr angeb
lich schweres Leiden lediglich in der Verliebtheit zu ihrem Stiefsohn seinen 
Grund habe. Die Sprache und namentlich die Poesie verlegen noch heutigen
tages den Sitz fast alIer Gemiitsvorgange in das Herz. Angeregt durch die 
unzutreffenden Theorien von LANGE und von JAMES sind die Begleiterschei
nungen der Gemiitsbewegungen auf dem Gebiete der Zirkulation sehr genau 
untersucht worden. Es hat sich dabei ergeben, daB sich die plethysmographi
schen Kurven am aufschluBreichsten erwiesen haben, die vor allem ALFRED 
LEHMANN seinen auch heute noch klassischen Untersuchungen zugrunde gelegt 

Abb. 9. Einwirkung eines unangenehmen, plotzlich auftauchenden Ammoniakgeruches. Oben ist 
die Atmung, darunter das Armvolumen verzeichnet, bei dem Zeichen Einwirkung des Reizes. (Nach 

A. LEHMANN: Die korperlichen AuBerungen psychischer Zustii.nde. Leipzig 1899.) 

hat. lch kann hier auf die Technik und namentlich auf die vielen FehlerquelIen 
dieser Untersuchungen nicht eingehen. lch mochte aber doch hervorheben, daB 
eine ganze Reihe von Untersuchungen, die sich im Schrifttum finden, wegen 
der aus den Kurven ohne weiteres erkennbaren Fehler wertlos ist. Besonders 
haufig sind diese Kurven durch dazwischenkommende willkiirliche Bewegungen, 
die wiederholt irrtiimlich als Veranderung der Blutfiille des einen im Plethysmo
graphen eingeschlossenen Armes gedeutet wurden, verunstaltet. Mit groBer 
Sorgfalt und Vermeidung alIer Versuchsfehler sind dagegen die Kurven ALFRED 
LEHMANNS aufgenommen, so daB sie in jeder Weise als einwandfrei gelten 
konnen. Er hat gezeigt, daB jede Anspannung der Aufmerksamkeit mit einem 
kurzen Anstieg der V olumenkurve des Armes einhergeht, die darauf deutlich 
absinkt, wahrend gleichzeitig die Pulslange abnimmt. Sehr ausgesprochen sind 
auch die Veranderungen, die sich bei gefiihlsbetonten psychischen Vorgangen 
an der plethysmographischen Kurve nachweisen lassen. Jede deutlich unlust
betonte Empfindung geht mit einer sehr erheblichen Abnahme des Armvolumens 
und einer mehr oder minder deutlich ausgesprochenen Abnahme sowohl der 
Pulshohe, als auch der Pulslange einher. Abb. 9 zeigt eine solche Unlustreaktion. 
Bei I wirkt ein plOtzlicher starker Ammoniakgeruch ein, der ein lebhaftes 
Unbehagen bei der Versuchsperson auslOst. Man erkennt unschwer die deutliche 
Veranderung der plethysmographischen Kurve. Die entgegengesetzte Verande
rung stellt sich bei lustbetonten Empfindungen ein. Es kommt zu einem Anstieg 
des Armvolumens, wobei gleichzeitig der PuIs langsamer und auch etwas hoher 
wird. Abb. 10 zeigt dies. Auf die Versuchsperson wirkt bei -. --, ein nicht 
sogleich erkannter angenehmer Geruch, namlich RosenO!, ein; im Plethys
mographen befindet sich diesmal der linke Arm der Versuchsperson. Freudige 
und traurige Gemiitsbewegungen zeigen diese Veranderungen der Zirkulation 
selbstverstandlich noch viel ausgesprochener, wobei es namentlich bei den 
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negativ betonten, z. B. bei einer depressiven Stimmung, bei Furcht usw., auch 
zu einem starkeren Hervortreten der Atemschwankungen in der V olumkurve 
kommt. Interessant ist die Feststellung ALFRED LEHMANNS, daB auch eine von 
selbst auftauchende angenehme Erinnerung mit den gleichen Veranderungen 
an Atmung und Zirkulation einhergeht, wie sie bei einem lustbetonten Sinnes
eindruck sich einstellen. Abb. 11 zeigt eine derartige Beobachtung. Von A 1 
bis A 2 taucht bei der Versuchsperson von selbst eine sehr angenehme Er
innerung auf. Es kommt zu einer starken Volumensteigerung des Armes mit 

Abb. 10. Einwirkung eines angenehmen Geruches (Rosenol) auf die Versuchsperson. Oben ist die 
Atmung, darunter da~ Armvolumen verzeichnct. (Nach A. LEHMANN.) 

deutlicher Pulserhohung. DaB in der Tat diese peripheren Veranderungen~der 
Zirkulation lediglich von den zentralen Vorgangen abhangig sind, zeigt folgende 
Beobachtung ALFRED LEHMANNS: Abb. 12 gibt eine plethysmographische und 

Abb. 11. Auftauchen einer angenehmen Erinnerung (1-2). (Nach A. LEHMANN.) 

Atemkurve wieder, die bei leichter Hypnose der Versuchsperson aufgenommen 
wurde. Bei A 1 riecht die Versuchsperson an einer suggerierten Rose, die bei 
A 2 dem Hypnotiseur wieder zuruckgegeben wird. Man sieht das deutliche 

Abb. 12. Angenehme Geruchsempfindung in Hypnose. Bei 1. riecht die Versuchsperson an einer 
nicht vorhandenen Rose, bei 2. gibt sie diese dem Hypnotiseur zuriick. (Nach A. LEHMANN.) 

Ansteigen des Armvolumens, wie es einer lustbetonten Empfindung entspricht. 
Die von E. WEBER gemachte Angabe, daB Bewegungsvorstellungen in der 
Hypnose auch Veranderungen der Blutfiille des im Plethysmographen einge
schlossenen Armes hervorriefen, ist durch seine eigenen, ausnahmslos durch 
wirkliche Bewegungen verunstalteten Kurven nicht einwandfrei belegt. Nach
untersucher, wie BRUNS, konnten seine Ergebnisse, die immer wieder angefiihrt 
werden, nicht bestatigen. Namentlich auch die Untersuchungen von ALLERS 
und SCHEMINSKY und JAKOB SON und der Nachweis der ungewollten ideomotori
schen Bewegungen sprechen ganz entschieden im Sinne der Nachuntersucher, 
die diese Ergebnisse WEBERS ablehnen. 
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Bei geistiger Arbeit stellt sich ebenfalls eine erhebliche Abnahme des Arm
volumens ein, wie dies Abb. 13, die gleichfalls den Untersuchungen LEHMANNs 
entnommen ist, zeigt. Von 1 A bis 2 A wird die Rechenaufgabe 32 X 42 gelOst. 
Das Plethysmogramm ist yom linken Arm aufgenommen. Auf der Abbildung 
ist unmittelbar unter der Atmung auch die Pulskurve der Radialis des rechten 
Armes verzeichnet. Schon vor ALFRED LEHMANN hatte iibrigens Mosso gezeigt, 
daB Veranderungen der plethysmographischen Kurve z. B. bei Anspannung 
der Aufmerksamkeit sich nicht nur an den Armen, sondern auch an den FiiBen 
in der gleichen Weise nachweisen lassen. Er hat auch schon ankniipfend an 
altere Untersuchungen von SCHIFF darauf hingewiesen, daB die GefaBe des 
Kaninchenohres bei jedem Sinnes- und Gefiihlseindruck Veranderungen in 
ihrer Weite zeigen. E. WEBER hat dann beim Menschen auch Ohrplethysmo
gramme aufgenommen und dartun konnen, daB die Blutfiille der OhrgefaBe 
und somit wohl der Kopfhaut iiberhaupt mit der Volumenkurve der Arme 
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..ibb. 13. Losen der Aufgabe 32 x 42 imKopf (zwischen 1 und 2). ObenAtmung, darunter Radialispuls, 
zu unterst Armplethysmogramm geschrieben. (Nach A. LEHMANN.) 

gleiche Veranderungen aufweist. E. WEBER hat auch die Blutfiille der Unter
leibsorgane beim Menschen bei Anspannung der Aufmerksamkeit und ver
schieden betonten Gemiitsbewegungen untersucht . Er kam zu dem Ergebnis, 
daB die Volumenabnahme der auBeren Haut gleichzeitig mit einer Zunahme 
des Volumens der Bauchorgane einhergeht und umgekehrt eine Zunahme der 
Fiillung der HautgefaBe mit einer Abnahme der Fiillung der GefaBe der Bauch
organe. 

Eine groBe Reihe von Untersuchungen ist angestellt worden iiber die Ein
wirkung von Gemiitsbewegungen, die Anspannung der Aufmerksamkeit und 
die geistige Arbeit auf den menschlichen Blutdruck. Man kann diese Ergebnisse 
kurz dahin zusammenfassen, daB aIle diese Zustande, wenn sie iiberhaupt auf 
den Blutdruck einwirken, eine, wenn auch meist sehr bald voriibergehende, 
leichte Blutdrucksteigerung bedingen, wahrend Blutdrucksenkungen nicht 
beobachtet worden sind. Man ersieht daraus auch ohne weiteres, daB demnach, 
wie es iibrigens immer angenommen wurde, das Absinken des Arm-, Bein- und 
Ohrvolumens z. B. bei Anspannung der Aufmerksamkeit nicht auf Verande
rungen des allgemeinen Blutdrucks, sondern auf eine ortliche Zusammenziehung 
der BlutgefaBe des Arms, des Beins, des Ohres zuriickgefiihrt werden muB. 

Schon friihzeitig hat das Verhalten der Hirnzirkulation bei Gemiitsbewe
gungen und anderen psychischen Vorgangen das Interesse der Untersucher er
weckt. Bereits 1881 hat BURCKHARDT darauf hingewiesen, daB die Veranderungen 
der Hirnzirkulation bei geistiger Arbeit usw. unabhangig von Veranderungen 
der peripheren Zirkulation seien und eine selbstandige Erscheinung darstellten. 
Mosso hat zwar noch in seiner im gleichen Jahre erschienenen groBeren Arbeit 
die Ansicht vertreten, daB die Veranderungen der Hirnzirkulation rein passiv 
durch die Zusammenziehung der GefaBe der auBeren Haut bedingt seien, jedoch 
1894 ausdriicklich diese Ansicht auf Grund zeitmessender Untersuchungen 
widerrufen und sich der BURCKHARDTschen Ansicht angeschlossen. Diese Ansicht 
ist dann auch von allen spateren Untersuchern vertreten worden, und es ist ein 
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historischer Irrtum, wenn E. WEBER behauptet, erst BRODMANN habe 1901 
auf die Unabhangigkeit der Veranderungen der Hirnzirkulation von den Vor
gangen der peripheren Zirkulation aufmerksam gemacht. 

Die Hirnzirkulation wird am besten bei geeigneten Leuten mit Schadel
defekten nach der von Mosso angegebenen Methode, bei der ein Plethysmo
gramm erzielt wird, untersucht. An dieser plethysmographischen Kurve kann 
man pulsatorische, respiratorische und vasculare Schwankungen unterscheiden. 
Die pulsatorischen Schwankungen verdanken ihre Entstehung in erster Linie 
dem arleriellen Zu£luB des Blutes; jedoch sind an ihnen auch venose Anteile, 
aut die schon FREDERIQ und neuerdings wieder BECHER hingewiesen haben, zu 
erkennen. An der Entstehung der respiratorischen Schwankungen des Hirn
plethysmogramms sind vorwiegend die venosen Abschnitte der Blutversorgung 
des Gehirns beteiligt; jedoch spielen auch die respiratorischen Schwankungen 
des arteriellen Blutdruckes dabei eine Rolle. Die vascularen, langsamer ver
laufenden Schwankungen sind, soweit sie nicht durch allgemeine Blutdruck
schwankungen bedingt sind, durch Volumenschwankungen der cerebralen 
GefaBe zu erklaren. Die plethysmographische Kurve des Gehirns stellt eine 
Volumenkurve dar, bei der die Schwankungen des Volumens im allgemeinen 
abhangig sind von der Blutfiille und der Menge der vorhandenen Cerebrospinal
fliissigkeit, die aber trotz der keineswegs iibereinstimmenden Angaben ver
schiedener Untersucher fiir die kurze Zeit einer plethysmographischen Auf
nahme als gleichmaBig angesehen werden kann. DANDY behauptete, deB sich 
die Cerebrospinalfliissigkeit an einem Tage 4--6mal erneuere; WEIGELDT dagegen 
nimmt 55 Stunden, JUNGLING 2-3 Tage und GENNERICH sogar 2 Wochen fUr 
eine vollstandige Erneuerung der Cerebrospinalfliissigkeit an 1. Die pulsatori
schen Schwankungen verdanken nach den eingehenden Untersuchungen BURCK
HARDTS, denen ich mich durchaus anschlieBen kann, vorwiegend der Fiille der 
GefaBe des an der Schadelliicke selbst vorliegenden Gehirnteiles ihre Entstehung, 
wie dies namentIich zeitmessende Untersuchungen iiber die Pulsverspatung 
unzweideutig zeigen. lch selbst fand in einem Fall an der rechten Radialis 
eine absolute Pulsverspatung von 0,0962 Sek., wahrend EDGREEN 0,1048 Sek. an
gegeben hat, so daB also beide Werle in Anbetracht der verschiedenen unter
suchten Personen gut iibereinstimmen. Fiir die Car otis betragt die Pulsver
spatung nach EDGREEN 0,0262 Sek., wahrend ich an einer in der rechten Parietal
gegend gelegenen, lebhaft pulsierenden Schadelliicke eine Pulsverspatung von 
0,0512 Sek. bei mehrfachen Untersuchungen als Mittel feststellen konnte. Es 
ergibt sich daraus gegeniiber der Carotis eine Verspatung von 0,0250 Sek., und 
bei einer Fortp£lanzungsgeschwindigkeit der Pulswelle von 5,7-8,62 m wiirde 
diese Verspatung einer von der Carotis nach dem Kopfe zu durchlaufenen 
Strecke von 142-260 mm entsprechen, ein Wert, der sehr wohl mit der Ent
fernung der Pialarterien der Parietalgegend von der Carotis am Halse iiberein
stimmt. 

Bei den Untersuchungen iiber die Hirnzirkulation des Menschen ist natiirlich 
die Beschaffenheit der Hautnarbe, der Dura im Bereich der Schadelliicke und 
namentlich der Zustand des in der Schadelliicke vorIiegenden Gehirnteiles 
von allergroBter Bedeutung. Liegt an der Schadelliicke narbig verandertes 
Hirngewebe oder gar eine traumatische Cyste vor, so wird die plethysmogra
phische Kurve nur die allgemeinen Verschiebungen des Hirnvolumens darbieten. 
Es ergibt sich daraus, daB keineswegs alle Falle mit Schadelliicken fUr solche 
Untersuchungen geeignet sind. Gerade darauf ist bei der Auswertung der 
Ergebnisse verschiedener Untersucher viel zu wenig Riicksicht genommen 

1 Nach ESKUCHEN: Liquoruntersuchung. Neue Deutsche Klinik, Bd. 6, Lief. 27, S. 238. 
1930. 
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worden, ebenso wie man sich nur zu oft mit der einfachen Feststellung der 
Zunahme oder Abnahme des Hirnvolumens begnugt und eine genaue Nach
messung der einzelnen pulsatorischen Schwankungen und erst recht ihre genauere 
Analyse vernachlassigt hat. Ganz abgesehen davon sind auch bei einer Reihe 
von Untersuchungen grobe Versuchsfehler an den in ihnen veroffentlichten 
Kurven nachweisbar. Dies gilt jedoch nicht fUr die ausgezeichneten und sorg
faltigen Untersuchungen Mossos. Mosso hat vor allen Dingen auch auf den 
gewaltigen EinfluB hingewiesen, den die Atmung auf die Hirnzirkulation ausiibt. 
Abb. 14laBt dies in ausgezeichneter Weise erkennen. Der 37 Jahre alte Bertino, 
der eine umschriebene Schadelliicke an der Stirnhaargrenze auf der rechten 
Seite darbietet, fUhrt yom Ibis E einen tiefen Atemzug aus. Man sieht, wie die 
pulsatorischen Schwankungen des Gehirns stark ab-, dann nach der Ausatmung 
gewaltig zunehmen, urn dann ein nochmaliges Absinken darzubieten. Es geht 
daraus ohne weiteres hervor, daB alle Untersuchungen iiber die Hirnzirkulation, 

Abb. 14. Hirnplethysmogramm. J-E Einwirkung eines tiefen Atemzuges. (Nach Mosso: Uber den 
Kreislauf des Elutes im menschlichen Gehirn, Leipzig 1881.) 

bei der die Atmung nicht gleichzeitig geschrieben wurde, so weit es sich urn die 
Feststellung der Einwirkung intelIektueller Vorgange usw. auf die Hirnzirkulation 
handelt, nicht als einwandfrei angesehen werden konnen. Einen sehr groBen 
EinfluB auf die Spannung der Narbe und damit auch auf die Ausschlage der 
pulsatorischen Schwankungen hat natiirlich auch die Kopfhaltung. Es hat 
sich als am zweckmaBigsten erwiesen, auch im Hinblick auf die oben erwahnten, 
standig bestehenden Bewegungen des Kopfes, wie sie LOWENSTEIN nachgewiesen 
hat, daB man, urn diese moglichst auszuschalten, Kurven nur bei fest aufliegendem 
Kopfe aufnimmt. Dabei muB man auch bemuht sein, die pulsierende Lucke 
an die hochste Stelle zu bringen, urn so moglichst jeden Druck der darunter
liegenden Hirnteile gegen die Aufnahmestelle selbst zu vermeiden. Von MIKULSKI 
und HERMANN ist namentlich auf die Bedeutung von Bewegungen der an den 
Schadel sich ansetzenden Muskeln hingewiesen worden. lhre Einwirkung 
kann besonders dann verhangnisvoll werden, wenn etwa zur Befestigung des 
Aufnahmeapparates am Schadel Bindentouren urn den ganzen Kopf oder viel
leicht gar noch urn den Hals gelegt werden, wie dies nicht wenige Untersucher 
getan haben. Es liegen aber doch auch genugend Untersuchungen vor, bei 
denen Versuchsfehler vermieden sind, so daB wir uns ein gutes Bild von den 
Veranderungen der cerebralen Zirkulation beim Menschen machen konnen. 
Ganz einwandfrei sind naturlich nur Tierversuche, bei denen cine kunstliche 
Atmung durchgefiihrt wird und aIle Bewegungen durch Verabreichung von 
Curare ausgeschaltet sind. Die Anschauung, welche E. WEBER in seinem Buche 
vertreten hat, daB durch die Verabreichung von Curare auch die psychischen 
Vorgange ausgeschaltet wiirden und daB daher aIle Tierversuche wertlos seien, 
trifft durchaus nicht zu. lch gebe hier in Abb. 15 cine Kurve wieder, die an 
einer alteren Terrierhundin, welche 0,02 Curare erhalten hatte, bei kiinstlicher 
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Atmung gewonnen wurde. Der Blutdruck wurde mit dem FREYSchen Tonometer 
in der rechten Femoralis endstandig geschrieben. Die Zahlen geben die Werte 
in Millimetern Quecksilber an. Die zu oberst geschriebene hirnplethysmo
graphische Kurve ist mit der SHERRINGTONSchen Kaniile iiber der linken Hemi
sphare aufgenommen; die Zeit ist in Sekunden geschrieben. Bei t wird das Tier 
leicht am linken Ohr gekniffen. Die Kurve zeigt einwandfrei, daB durch einen 
Sinnesreiz bei vollig gleichbleibendem Blutdruck und selbstverstandlich unver
anderter kiinstlicher Atmung eine deutliche Erweiterung der GehirngefaBe 
eintritt, die sich in einer Zunahme seines Volumens und der Hohe seiner einzelnen 
Pulsationen zu erkennen gibt. lch konnte noch zahlreiche solche Untersuchungen, 
die ich friiher am curarisierten Tier angestellt habe, hier mitteilen. Sie gelingen 

Abb. 15. Einwirkung eines leichten Kneifens des Ohres be i 
einem Hunde auf das Hirnplethysmogramm. Zu oberst ist 
das Hirnplethysmogramm, darunter der Blutdruck. zu unterst 
die Zeit iin Sckunden geschrieben. Bei dem Pfeil Einwirkung 

des Reizes. 

nicht bei jedem curarisierten 
Tier, da manche der operierten 
Hunde durch die mit der Ope
ration verbundenen Schmer
zen so abgelenkt sind, daB 
sie auf die verhaltnismaBig 
geringen Sinnesreize nicht 
mehr achten. Es wurde, wie 
schon oben erwahnt, die von 
Roy und SHERRINGTON an
gegebene, durch GOTTLIEB 
und MAGNUS verbesserte Ka
niile verwendet, bei der nach 
Ansicht der Autoren wahrend 
der Aufnahme die Cerebro
spinalfliissigkeit frei ablaufen 

solI. Diese Annahme ist aber unzutreffend, da die Kaniile nach der Eroffnung del' 
Dura aufgesetzt wird und die Cerebrospinalfliissigkeit sich nicht im Subdural
raum, sondern im Subarachnoidealraum befindet. Bei einem vorsichtigen Vor
gehen wird dabei dieser Subarachnoidealraum nicht eroffnet. Die Annahme des 
unbehinderten Abflusses der Cerebrospinalfliissigkeit hat nun zu mancherlei 
falschen Schliissen AnlaB gegeben. So hat z. B. E. WEBER daraus, daB eine 
von ihm iiber der rechten und eine andere iiber der linken Hemisphare eines 
Versuchstieres angebrachte Kaniile gleichzeitige Erhebungen verzeichneten, 
geschlossen, daB eine gleichzeitige Erweiterung der HirngefaBe in beiden Hemi
spharen vorlage. Dieser SchluB ist ein voreiliger, denn die Volumenzunahme 
auch nur einer Hemisphare wird bei gleichbleibender Menge der Cerebrospinal
fliissigkeit und unveranderter Blutfiille der anderen Hemisphare die Niveaulinie 
des iiber der anderen Hemisphare angebrachten Volumenschreibers gleichfalls 
hinaufrucken lassen, da die Cerebrospinalflussigkeit doch ausweichen muB und 
keineswegs aus der anderen Trepanationsoffnung einfach abflieBt. BICKEL 
hat nachgewiesen, daB die Volumenzunahme des Schadelinhalts infolge einer 
GefaBerweiterung am Gehirn sich auch an der Cerebrospinalfliissigkeit bei 
einer Spinalpunktion in einer Zunahme ihres Volumens einwandfrei nachweisen 
IaBt. Kein Mensch wird dabei auf den Gedanken kommen, daB dieser Anstieg 
der Niveaulinie der Cerebrospinalfliissigkeit innerhalb des Riickenmarkskanals 
auf eine z. B. mit der intellektuellen Arbeit einhergehende Erweiterung der 
RiickenmarksgefaBe zuriickzufuhren sei. Man ersieht daraus, mit welcher 
Vorsicht die Ergebnisse der Untersuchungen verwertet werden mussen. Es 
kann eben nicht, wie dies haufig geschehen ist, einfach eine Zusammenstellung 
der Befunde der einzelnen Untersucher gemacht werden, sondern die Befunde, 
vor aHem die wiedergegebenen Kurven usw., bedurfen einereingehenden kritischen 
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Sichtung, und zwar von einem, der auf Grund eigener einschlagiger Unter
suchungen mit allen Fehlerquellen gut vertraut ist. Die wesentlichen Ergebnisse 
der Untersuchungen uber die Hirnzirkulation,. die durch eigene GefaBnerven, 
wie dies bereits OBERSTEINER annahm und wie es durch die schonen Unter
suchungen von STOHR einwandfrei erwiesen ist, geregelt wird, sind nun folgende : 
Ein Lustzustand geht nach den meisten vorliegenden Untersuchungen mit 

Abb. 16. Einwirkung der Freude auf das Hirnplethysmogramm. Oben ist die Atmung, darunter 
das Hirnplethysmogramm eines 33jahrigen ~annes geschrieben. Bei L Einwirkung des I Reizes. 

(Nach BERGER: 1Jber die korperlichen Aullerungen psychischer Zustande, J ena 1907.) 

einer Zunahme des Hirnvolumens und der Hohe seiner pulsatorischen Schwan
kung en einher. Es kommt auch vor, daB, bedingt durch personliche Verschieden
heiten des Verhaltens der Atmung bei der Lust, auch eine leichte Abnahme des 
Volumens des Gehirns bei gleichzeitiger Zunahme seiner Pulsationshohe sich 
einstellt. 1m allgemeinen uberwiegt aber die Volumenzunahme und die Zunahme 

Abb. 17 . Einwirkung eines schmerzhaften NadeIstiches. Oben ist die Atmung, in der Mitte das 
Armplethysmogramm, zu unterst das Hirnvolumen geschrieben. Bei b Einwirkung des Reizes. 

23jahriger Mann mit sohr groller, operativ gesetzter Schadellticke tiber dem rechten Ohre. 
(Nach BERGER.) 

der PulsationshOhe, wie dies Abb. 16 zeigt. Es handelt sich urn die Aufnahme 
bei einem 33jahrigen Mann, der eine groBere Schadellucke auf der Stirn vor
wiegend links von der Mittellinie hat. Bei L lobte ich den still daliegenden Mann 
wegen seines Verstandnisses fUr meine Untersuchungen. Da er sehr ehrgeizig 
ist, freute er sich daruber, und dementsprechend weist auch das Hirn- und 
ebenso das hier nicht wiedergegebene Armvolumen deutliche Veranderungen 
auf. Es tritt eine Zunahme der PulsationshOhe des Gehirns ein und die einzelnen 
Pulsschlage werden verlangert, wie dies fur einen Lustzustand kennzeichnend 
ist. Demgegenuber zeigt ein Unlustzustand verschiedene Veranderungen. Es 
kann beim Unlustzustand, z. B. bei einem Schmerz, zu den Veranderungen 
kommen, wie sie Abb. 17 aufweist. Sie stammt von einem 23jahrigen Mann, 
der eine groBe Schadellucke nach einer Operation uber dem rechten Ohre dar
bietet. Bei , __ , erfolgt ein tiefer Nadelstich in den rechten Oberarm, der 
lebhafteste Unlust auslost. An der Armvolumenkurve, die in der Mitte ge
schrieben ist, laBt sich die deutliche Unlustreaktion, wie sie uns LEHMANN 
geschildert hat, ohne weiteres erkennen. Auch die Pulsationshohe des Gehirns, 
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dessen plethysmographische Kurve an unterster Stelle verzeichnet ist, geht 
auf weniger als die Halfte zuriick. Viel hiiufiger kommt es aber namentlich bei 
starker unlustbetonten Zustanden, wie schon Mosso gezeigt hat, zu einer erheb
lichen Zunahme der PulsationshOhe des Gehirns und seines Volumens. Abb. 18 

Abb. 18. Einwirkung einesArgers. Oben ist die Atmung, darunter die Hirnvolumenkurve geschrieben. 
23jahriger Mann mit kleiner SchMelliicke auf der ScheitelhOhe. (Nach BERGER.) 

zeigt ein solches Beispiel bei einem 23jahrigen Menschen, der eine kleine Schiidel
liicke rechts von der Mittellinie auf der ScheitelhOhe aufweist, von der diese 
plethysmographische Kurve aufgenommen ist. Er argert sich iiber eine von 
mir gemachte abfallige Bemerkung iiber ihn, die er nicht hatte hOren sollen, 
die er aber, wie aus einer kurze Zeit nach der Aufnahme des hier wiedergegebenen 

B 

Abb. 19. Einwirkung eines Schrecks auf die Hirnvolumenkurvc. Zwei vcrschiedene Aufnahmen, 
oben die Atmung, in der Mitte das Armplethysmogramm, zu unterst die Hirnkurve gesehrieben. 

(Nach BERGER.) 

Kurvenstiickes erfolgten AuBerung hervorging, sehr wohl verstanden hatte. 
Die Pulsationsh6he des Gehirns ging um das Drei- bis Vierfache in die H6he. 
Auch ein Schreck kann ganz wesentliche Veranderungen an der Hirnzirkulation 
hervorrufen, wie diese Abb. 19 zeigt; sie stammt von dem gleichen Manne wie 
Abb.17. Beide hier unter Abb. 19A und B wiedergegebenen Kurven stellen 
die Wirkung eines Revolverschusses auf die Hirnzirkulation dar. Selbstverstand
lich sind die beiden Kurven durch das Zusammenfahren unter der Einwirkung 



Blutzirkulation. 513 

des Schreckreizes bei b etwas verunstaltet, jedoch lassen sie, da die Wirkungen 
der Muskelkontraktion sehr rasch vorubergehen, die Veranderungen an der 
Hirnzirkulation einwandfrei erkennen. Zu oberst ist die Atmung, in der Mitte 
das Armvolumen, zu unterst das Gehirnvolumen geschrieben. Wahrend auf 
Abb.19Ader Gehirnhebel erst nach 8,6 Sek. wieder schreibt, setzt inAbb.19B 
die Hirnkurve nur ganz kurze Zeit aus. Man kann an der Pulsationshohe des 
Gehirns eine etwa 10 Pulsschlage anhaltende betrachtliche Abnahme, dann eine 
allmahliche, weit uber das Normale hinausgehende Zunahme nachweisen. Da 
es sich im vorliegenden Falle urn einen sehr groBen, 8 X 8,5 em messenden, 
operativ gesetzten Sehadeldefekt mit weieher Hautbedeekung handelt, so kann 
die Entstellung durch etwaigen Muskelzug nur eine ganz vorubergehende gewesen 
sein. Der Kopf lag fest auf. Das vorubergehende Abkommen des Hirnhebels 
von der Schreibflache ist nicht dureh eine Kopfbewegung beim Zusammen
sehreeken bedingt, sondern dadureh hervorgerufen, daB der dureh die plotz
liche Armbewegung nach unten gleitende Armhebel den darunter sehreibenden 

Abb. 20. Wirkung der Anspannung der Aufmerksamkeit. Beginn eines Reaktionsversuches, bei A das 
Vorsignal. Oben ist die Atmung, in der Mitte das Armvolumen und zu unterst das Hirnvolumen 

geschrieben. (Nach BERGER.) 

Hirnhebel nach unten schiebt, wo keine Schreibflache mehr vorhanden ist. 
Genaue Bestimmungen der Pulsverspatung, wie ich sie Jahre spater bei gleichen 
Versuchen bei dem gleiehen Mann ausgefUhrt habe, haben diese hier mitgeteilten 
Begleiterscheinungen des Schrecks an den Hirn-, insbesondere an den Rinden
gefaBen bestatigt, so daB ieh trotz WEBERS Kritik diese Feststellung fUr ein
wandfrei halte. 

Was schon am Tierexperiment gezeigt wurde, gilt aueh fUr den Menschen. 
Jede Anspannung der Aufmerksamkeit dureh einen Sinnesreiz bedingt eine 
Zunahme der Pulsationshohe des Gehirns und seines Volumens. Ebenso geht 
eine langer dauernde Anspannung der Aufmerksamkeit mit einer Zunahme 
des Volumens einher. Abb.20 zeigt ein derartiges Beispiel. Diese Aufnahme 
ruhrt von demselben Manne her, von welehem oben Abb.16 wiedergegeben 
wurde. Es handelt sich urn einen Reaktionsversueh. Die Reaktion selbst ist 
nieht mehr auf dem wiedergegebenen Kurvenstiiek enthalten. Bei A wird der 
Versuehsperson zugerufen, von jetzt an moehte sie genau aufpassen, damit sie 
den Reiz nicht uberhOre. Oben ist wieder die Atmung, in der Mitte das Arm
volumen und zu unterst das Gehirnvolumen verzeichnet. Es tritt eine deutliche 
Zunahme des Gehirnvolumens und seiner Pulsationshohe ein bei einer entgegen
gesetzten Veranderung des Armvolumens. Entsprechend den Sehwankungen 
der Aufmerksamkeit kommt es immer wieder zu leiehten Anstiegen des Hirn
und gleichzeitigen Absenkungen des Armvolumens. 

Eine erfreuliehe Dbereinstimmupg aller Untersucher besteht daruber, daB 
die geistige Arbeit, wie dies Mosso zuerst gezeigt hat, mit einer Zunahme des 
Hirnvolumens und seiner PulsationshOhe einhergeht. leh gebe hier in Abb. 21 
eine schone Kurve Mossos wieder; sie stammt von dem schon oben erwahnten 
Bertino. lnteressant an fur ist der Anstieg, kurz nachdem die Rechenaufgabe 
gestellt ist, und ihr nochmaliger erheblicher Anstieg kurz vor der Losung der 

Handbuch der Neurologie. II. 33 
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Aufgabe, als die Teilresultate zusammengezahlt werden. Eigene Untersuchungen 
haben genau das gleiche Ergebnis gehabt. Abb. 22 zeigt eine Kurve des Mannes, 
von dem auch die VOl' 23 Jahren aufgenommene Abb.20 herriihrt . Riel' ist 
oben das Hirnplethysmogramm durch Lichtiibertragung geschrieben. Unten 
ist das Elektrokardiogramm, von beiden Armen abgeleitet, geschrieben, wahrend 
zu unterst die Zeit in 1/10 Sek. angegeben ist. Die Mitteilung del' Aufgabe 6 X 166 
lost bei dem im Rechnen nicht sehr geiibten Mann wohl eine psychogen bedingte 

Abb. 21. Oben Hirnkurve, darunter Radialispuis gieichzeitig wahrend der Losung der Aufgabe 
8 x 12 geschrieben. IX Beginn, w Beendigung des Rechnens. (Nach Mosso.) 

Extrasystole aus, Man sieht im Beginn des Rechnens, das hier die Kurve allein 
wiedergibt, eine erhebliche Zunahme del' Rohe del' Hirnpulsationen, die gegen 
die vorangehende Ruhezeit von 1 auf 1,55 zunehmen. Gleichzeitig erfahrt die 
Form des Rirnplethysmogramms eine Veranderung, indem die zweite Zacke, 
die man als dikrote Welle ansprechen muB, im katakroten Schenkel hOhel' 
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Abb. 22. Beginn der Losun!< der Recbenaufgabe 6 x 166. Oben das Hirnvolumen geschrieben durch 
Lichtiibertragung, in der Mitte das Eiektrokardiogramm, abgeieitet von beiden Armen, unten 

die Zeit in 1/,0 Sek. 56jahriger Mann mit groCer Schadelliicke iiber dem Stirnhirn. 

hinaufriickt und auBerdem an Rohe deutlich zunimmt, so daB die Rirnkurve 
zeitweilig zweizipflig erscheint. lch kann mich dem Gedanken nicht verschlieBen, 
daB auBel' del' Unversehrtheit del' an del' Knochenliicke vorliegenden Hirn
rindenteile auch del' Ort del' Rirnrinde, dessen GefaBe im Plethysmogramm 
untersucht werden, von ausschlaggebender Bedeutung ist. Beide hier wieder
gegebenen schonen Rechenkurven stammen von Leuten mit groBen Schadel
liicken iiber dem Stirnhirn! Dbrigens sind diese Veranderungen an den Rirn
gefaBen von mil', wie schon erwahnt, auch durch eine Messung del' Pulsverspatung, 
soweit dies moglich ist, bestatigt worden. E. WEBER hat zu Unrecht gegen 
diese meine Untersuchungen Einwande erhoben, indem er irrtiimlich annahm, 
ich hatte ebenso wie LEHMANN die Pulsverspatung in del' Carotis gemessen, 
wahrend es sich wie schon oben angegeben, um Messung del' Pulsvel'spatung 
an den HirngefafJen selbst handelte. lch mochte hier nicht unerwahnt lassen, 
daB diese zuletzt mitgeteilten Ergebnisse durch die etwas kiihnen Untersuchungen 
zweier Amerikaner, die VOl', wahrend und nach einer anstrengenden geistigen 
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Arbeit beim Menschen Blutproben aus der Vena jugularis entnahmen, eine 
weitere Bestatigung gefunden haben. Sie fanden wahrend der geistigen Arbeit 
einen erhohten Sauerstoffgehalt dieses Venenblutes und schlie Ben daraus mit 
Recht auf eine GefaBerweiterung im Gehirn der angestrengt geistig Arbeitenden. 
lch habe hier nur die wesentlichsten und ubereinstimmenden Ergebnisse der 
Mehrzahl der Untersucher wiedergegeben. 

Uber die Blutfulle des Gehirns im Schlafe sind zahlreiche Untersuchungen 
angestellt worden. Da keineswegs bei allen die Veranderung der Atmung, die 
im Schlafe bald beschleunigt, bald verlangsamt sein kann, ferner etwaige Ande
rungen der Kopflage und sonstige Bewegungsvorgange namentlich beim Er
wachen geniigend berucksichtigt sind, so sind viele von diesen Untersuchungen 
wertlos. Es kann die Blutfiille im Gehirn im Schlafe genau die gleiche wie im 
Wachzustand sein. Interessant ist hier die Tatsache, auf die zuerst Mosso hin
gewiesen hat, daB Gerausche im Schlafe nicht nur Veranderungen der Atmung, 
sondern auch der Hirnkurve hervorrufen konnen. Abb.23 zeigt eine derartige 

Abb. 23. Einwirkung eines Reizes im Schlaf auf das Hirnplethysmogramm. Bei t Namensruf. 
(Nach Mosso.) 

Beobachtung Mossos. Bertino liegt schlafend da. Bei t wird er mit Namen 
gerufen, ohne zu erwachen; er weiB spater von dem Rufe nichts. Sicher diirfte 
es aber wohl auch sein, daB im tiefen Schlaf ebenso wie die Erweiterung der 
Pupillen auf sensorische Reize und die Reaktion der Atmung auf solche schwindet, 
auch eine Veranderung der Hirnzirkulation wegfallt. 

Speicheldriisen und Abdominalorgane. 
Die bekannte Tatsache, daB der Anblick einer schmackhaften Speise beim 

Menschen zu einer Speichelabsonderung fiihren kann, hat durch die trefflichen 
Untersuchungen PAWLOWS und seiner SchUler eine volle Bestatigung gefunden, 
wobei sich Erkenntnisse ergaben, die von allergroBter Bedeutung wurden. 
Es hat sich gezeigt, daB beim Hunde der Anblick der Speise nicht nur zu einer 
vermehrten Speichelabsonderung fiihrt, sondern daB auch je nach der Art der 
gezeigten Speise der abgesonderte Speichel verschieden zusammengesetzt ist. 
Wird ein saftiges, fliissigkeitsreiches Nahrungsmittel, z. B. frisches Fleisch, 
vorgezeigt, so wird zahflussiger, wird ein trockenes, wasserarmes Fressen dar
geboten, so wird diinnfliissiger Speichel abgesondert. Auch die Magensaft
sekretion wird allein schon durch den Anblick einer Speise im Tierversuch 
angeregt. - Beim Menschen lassen sich nun zwar die von der Art des Reizes 
abhangigen qualitativen Unterschiede der Speichelabsonderung nicht nach
weisen, jedoch haben die Untersuchungen von BIRJUKOV, WINSOR und anderen 
ergeben, daB anstrengende geistige Tatigkeit und vor allem gemiitliche Er
regungen die Absonderung der Speicheldriisen hemmt. WITTKOWER und fuz 
dagegen fanden bei gemeinsamen Untersuchungen, daB Affekteinfliisse bei 
einer Gruppe von Menschen die Speichelabsonderung herabsetzen, bei der anderen 
Gruppe steigern, und daB im Affekt auch ein anders zusammengesetzter Speichel 
abgesondert wird. Die dngehenden Untersuchungen der menschlichen Magen
saftsekretion haben auch sehr interessante Befunde ergeben. So konnte von 
DELHOUGNE und HANSEN in der Hypnose nachgewiesen werden, daB bei der 
Suggestion bestimmter aufgenommener Speisen sowohl der Magen wie das 

33* 
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Pankreas eine auf die Qualitat der Speisen spezifisch eingestellte Sekretion 
zeigt. Bei der Suggestion einer EiweiBkost fand sich ein Anstieg des Pepsins 
und Trypsins, bei der Suggestion einer Fettkost ein Anstieg der Lipasefermente, 
und endlich bei der Suggestion, daB Kohlehydrate aufgenommen worden seien, 
trat ein Anstieg der Diastasewerte ein. Auch eine Wirkung gefiihlsbetonter, 
in der Hypnose erzeugter Geschmacksvorstellungen auf die Magensekretion 
konnte nachgewiesen werden. So fanden HETI..IG und HOFF bei der Suggestion 
der Lieblingsspeise des BetreHenden eine deutliche Zunahme der freien Salz
saure und eine Anregung der Magenmotilitat, dagegen bei der Suggestion einer 
von der Versuchsperson nur mit Widerwillen aufgenommenen Speise ein voll
standiges Verschwinden der freien Salzsaure und eine Herabsetzung der Magen
motilitat. Es zeigte sich dabei, daB die unlustbetonten Vorstellungen energischere 
Wirkungen entfalteten als die lustbetonten. Freudige und unangenehme in der 
Hypnose hervorgerufene Eindriicke bringen den MagensaftfluB zum Versiegen; 
namentlich Arger bewirkt eine sehr energische Hemmung des Magensaftflusses. 
Bei einem Madchen mit Magenfistel trat auch im Wachzustande eine deutliche 
Sekretionshemmung bei Erregungen auf, besonders bei Arger. Die gleichen 
Beobachtungen haben COLOMBl und SAccrn bei einem Manne mit Magenfistel 
gemacht. WlTTKOWER dagegen scheidet nach seinen Hypnoseversuchen auch 
da wieder die Menschen in zwei Gruppen, bei der einen tritt bei jeder Affekt
wirkung eine vermehrte, bei der anderen eine verminderte Magensaftabsonde
rung ein. Ein tiefgreifender EinfluB der Affektvorgange auf die Absonderung 
der Galle im hypnotischen Experiment ist auch von WlTTKOWER festgestellt 
worden. Freude, Trauer, ja selbst Angst haben eine deutlich gallefordernde 
Wirkung, wahrend der Arger eine Sonderstellung einnimmt, indem fiir die 
Dauer desselben der GalleabfluB ganz oder fast ganz versiegt. 

Schon friiher hatten KATSCH und auch BORCHARDT an Bauchfenstertieren 
Untersuchungen iiber den EinfluB psychischer Vorgange auf die Darmbewegungen 
angestellt. KATSCH hatte dabei ein schlagartiges Erblassen und Stillstehen des 
Darmes beim Tiere gesehen, wenn ein storender oder unlusterweckender Reiz 
das Tier traf. Mit einer etwas anderen Methode hat BORCHARDT ahnliche Er
gebnisse erzielt. Nach ihm steigert eine freudige psychische Erregung den 
Tonus der Darmwande und ihre Peristaltik, wahrend angstliche und zornige 
Erregungen zu einer Herabsetzung des Tonus und der Peristaltik, ja sogar 
zu einem voriibergehenden Aufhoren der Pendelbewegungen des Darmes fiihren. 
Namentlich Schmerz bedingt ein fast sofortiges Stillstehen der Magen- und 
Darmbewegungen. Vom Menschen ist auch eine anregende Wirkung auf die 
Darmtatigkeit bei Angstzustanden bekannt. Man darf wohl in Ubereinstimmung 
mit den Tierexperimenten annehmen, daB der EinfluB der psychischen Vorgange 
auf die Darmtatigkeit der Menschen ein noch viel weitgehenderer ist. 

Dber die psychische Beeinflussung der Nierenfunktionen liegen die interes
santen Untersuchungen von HETI..lG und HOFF vor, die nachweisen, daB ein 
in der Hypnose erzeugtes Lustgefiihl mit einer Hemmung der Wasserausscheidung 
der Kochsalz- und Phosphatausfuhr und einer Korpergewichtszunahme, ein 
Unlustgefiihl dagegen mit einer erheblichen Zunahme der Wasserausscheidung 
und einer auch prozentual erhohten Kochsalz- und Phosphatausfuhr, sowie 
einer deutlichen Korpergewichtsabnahme einhergeht. GROSSMANN konnte 
solche regelmaBigen Beziehungen zwischen affektbetonten Vorgangen und der 
Nierenausscheidung jedoch nicht feststellen, sondern fand bei seinen Unter
suchungen eine vollige Regellosigkeit. 

Auch die Blasentatigkeit wird durch psychische Vorgange weitgehend 
beeinfluBt, wie dies Mosso zuerst durch plethysmographische Untersuchungen 
bei Einwirkung verschiedener psychischer Reize nachgewiesen hat. 
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Von der Beeinflussung der Driisen der inneren Sekretion durch psychische 
Vorgange ist noch wenig bekannt. Man weiB, daB es in Affektzustanden zu 
dem "Obertritt einer groBeren Menge von Adrenalin in das Blut kommt, wie 
dies zuerst im Tierexperiment nachgewiesen wurde. Diese Adrenaliniiber
schwemmung wirkt natiirlich auch auf die Pupille ein und verstarkt ihre durch 
die Hemmung des Oculomotorius und die Erregung des Sympathicus bedingte 
Erweiterung und macht sie zu einer langer dauernden. Man hat wohl auch mit 
Recht darauf hingewiesen, daB diese Adrenalinzufuhr auf die willkiirliche 
Muskulatur anregend einwirke und deren gewaltige, im Affektzustand unter 
Umstanden weit iiber das gewohnliche MaB hinausgehende Leistungen erklaren 
konne. Auch eine vermehrte Hypophysensekretion solI nach BRUCKE bei Angst 
und Zorn nachgewiesen sein. 

StoffweehseI. 

Es bedarf wohl kaum eines besonderen Hinweises darauf, daB die oben mit
geteilten Affektvorgange begleitenden Veranderungen der Magen-, Darm- oder 
Nierentatigkeit sich auch im gesamten Stoffwechsel auswirken miissen. Dahin
gehende Untersuchungen in der Hypnose sind vor allem von GRAFE und MAYER 
angestellt worden. Sie haben ergeben, daB trotz volliger Ausschaltung von 
Muskelbewegungen die Gesamtverbrennung unter dem EinfluB starker Affekte, 
besonders depremierender Art, in der Regel deutlich ansteigt. Man hat eine 
ErhOhung der Phosphor- und Calciumausscheidung nach der Einwirkung leb
hafter Gemiitsbewegungen feststellen konnen. SEGAL fand bei seinen gemeinsam 
mit BINSWANGER und STROUSE angestellten Untersuchungen iiber die Ein
wirkung der angstlichen Erregung vor einer Operation auf den Grundumsatz nur 
bei 6 von 30 Personen einen wesentlichen Anstieg; es waren diese 6 ausnahmslos 
Leute, die einen Hyperthyreoidismus darboten. DEUTSCH konnte durch in der 
Hypnose hervorgerufene Affekte einen nur verhaltnismaBig geringen EinfluB 
auf den Energiestoffwechsel feststellen. Er fand beim Hervorrufen von Erleb
nissen, die eine shockartige Wirkung ausiibten, ein Sinken des Grundumsatzes. 
Eine einwandfreie Einwirkung hypnotischer Suggestionen auf den Blutzucker 
bei Nichtdiabetikern konnte von einzelnen Untersuchern nicht erzielt werden 
dagegen fand VAN DER SCHEER bei gesunden Krankenpflegerinnen bei angst
licher Erwartung und nach einem starken Schrecken eine deutliche Steigerung 
des Blutzuckergehaltes.. WITTKOWER hat in Affektzustanden eine Zunahme 
der Leukocytenzahl um 2-5000 im cmm gesehen und in gemeinsamen Unter
suchungen mit SCHERINGER und BAY unter Affektwirkung einen Anstieg der 
Blutjodspiegels bis iiber 50% festgestellt, so daB dabei Jodwerte erreicht wurden, 
wie sie sonst nur bei Basedowkranken vorkommen. HEILIG und HOFF haben, 
bei depressiven Affektzustanden eine Abnahme der Schutzkrafte des Blutes 
durch Sinken seines Opsonin- und Aglutiningehaltes gefunden. Auch iiber eine 
durch psychische Einwirkung bedingte Veranderung des Blutserumkalkspiegels 
ist von GLASER berichtet worden. Seine Untersuchungen sind von anderen und 
neuerdings von EHRSTROM bestatigt worden. Es fand sich in der Erregung 
namentlich bei Angst ein Ansteigen des Blutcalciumgehaltes, bei Beruhigung 
sein Absinken. "Ober den EinfluB einer anstrengenden geistigen Tatigkeit auf 
den Gesamtumsatz des Korpers liegen die widersprechendsten Ergebnisse vor. 
Die alteren Untersuchungen von ATWATER hatten einen nachweisbaren EinfluB 
nicht ergeben; neuere Untersucher dagegen wollten einen sogar sehr erheblichen 
EinfluB gefunden haben. Ihre Untersuchungen und namentlich ihre Ergebnisse 
halten einer strengen Beurteilung jedoch nicht stand, wie das GRAFE und auch 
WINTERSTEIN in iiberzeugender Weise dargetan haben. Es gilt wohl auch heute 
noch das, was GRAFE schon 1923 am Ende seiner damaligen Zusammenfassung 



518 H. BERGER: Physiologische Begleiterscheinungen psychischer Vorgange. 

sagte, daB namlich der EinfluB intensiver geistiger Tatigkeit auf den Stoff
wechsel zwar auBerst wahrscheinlich sei, daB aber die bisherigen Beobachtungen 
diese Frage nicht endgiiltig zu entscheiden gestatteten. 

Korper- und Gehirntemperatur. 
Bei den erheblichen, die Affektvorgange begleitenden Anderungen des Stoff

wechsels ist natiirlich auch ihr EinfluB auf die Korpertemperatur zu erwarten. 
A. Mosso hat in der Tat wohl die ersten Temperaturmessungen bei anstrengen
den geistigen Leistungen angestellt. Er fand, daB nach Abhaltung eines langeren 
offentlichen Vortrags die Rectaltemperatur bei ihm von 37,3 auf 38,70 in die 
Rohe gegangen war. Diese Feststellung ist aber insofern nicht ganz iiberzeugend, 
als neben der geistigen Anstrengung und der durch einen offentlichen Vortrag 
bedingten gemiitlichen Erregung auch eine nicht unerhebliche motorische 
Leistung in dem lauten Sprechen, den zahlreichen Ausdrucksbewegungen und 
dem Stehen wahrend des Vortrags vollzogen wurde. Diese Muskelleistungen 
muBten selbstverstandlich auf die Temperaturbewegung einwirken. GLEY 
hat an sich einige Versuche angestellt, um die Einwirkung geistiger Arbeit auf 
die Korpertemperatur zu beobachten. Es wurde dabei jede Bewegung ver
mieden, und er fand z. B. beim Lesen schwieriger philosophischer Schriften, 
daB die Rectaltemperatur innerhalb von 40 Min. von 36,36 auf 36,520 in die Rohe 
ging. lch selbst habe auch mehrfach solche Untersuchungen angestellt und 
fand ebenfalls, daB bei einer anstrengenden geistigen Arbeit, auch wenn jede 
Bewegung nach Moglichkeit vermieden wurde, ein Anstieg der Korpertemperatur 
(in der Achselhohle gemessen) um 0,2-0,40 bei liinger fortgesetzten Arbeiten 
nachweisbar war. DaB Gemiitsbewegungen ebenfalls Temperatursteigerungen 
hervorrufen konnen, ist bekannt und geht auch aus folgender Selbstbeobachtung 
hervor: leh hatte im Kriege wahrend einer ruhigeren Zeit im Felde aus anderen 
Grunden mehrere Wochen lang regelmaBig morgens 7 Uhr noch im Bett liegend 
bei mir die Reetaltemperatur mit einem Thermometer, der hundertstel Grade 
abzulesen gestattete, gemessen und dabei Schwankungen nicht iiber 0,150 fest
stellen konnen. Als ich aus der Heimat eine Nachricht von der schweren Er
krankung und der notwendigen Operation einer sehr lieben Angehorigen erhalten 
hatte, war die Morgentemperatur um 0,30 angestiegen. Als an diesem Tage 
dann noch die Nachricht von dem tOdlichen Ausgang dieser Operation eintraf, 
war die nachste Morgentemperatur um 0,420 gegen die sonst festgelegte Tem
peratur von 36,800 erhoht. 

In Rypnose ist es gelungen, Temperatursteigerungen zu erzielen, namentlich 
dann, wie HANSEN besonders hervorhebt, wenn es sich um Menschen handelte, 
die kurz vorher organisch bedingte Temperatursteigerungen aufwiesen, bei 
denen man also eine noch vorhandene Unausgeglichenheit des Warmehaushaltes 
annehmen konnte. Es ist aber GESSLER und HANSEN in Rypnoseauch gelungen, 
die normalerweise bei einer Abkiihlung sich .einstellende Steigerung des Grund
umsatzes durch die Suggestion der Warme aufzuhalten und umgekehrt bei der 
nicht abgekiihlten Versuchsperson durch Suggestion einer starken Kalte eine 
betrachtliche ErhOhung des Grundumsatzes zu erzielen! 

Es liegen auch Messungen iiber die Gehirntemperatur vor. GRAFE ist der 
Ansicht, daB das Gehirn, obwohl es nur 2% des Korpergewichts ausmache, 
doch mit einem Betrag von 6-10% am Gesamtstoffwechsel beteiligt sei, daB 
also somit ein sehr reger cerebraler Stoffwechsel bestehe. Schon JENSEN hat 
beim Kaninchen festgestellt, daB sich das Minutenvolumen des Blutes im ruhen
den Skeletmuskel, bezogen auf die Einheit und bei gleichem Druck, zu dem des 
Gehirns wie 1 : 11 verhalt. Auch beim Menschen solI das Gehirn 10mai mehr 
Blut brauchen als eine gleiche Masse des ruhenden Skeletmuskels. An diesem 
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groBen Blutverbrauch ist wohl vor aUem die Hirnrinde beteiligt, die ein ungleich 
viel reicheres GefiiBnetz besitzt als das Marklager, wie das die sch6nen Unter
suchungen PFEIFERS am menschlichen Gehirn unzweideutig ergeben haben. 
In der Tat ist auch der chemische Umsatz in der Rinde erheblich groBer als im 
Marklager. Bei den Untersuchungen von KRONTOWSKI hat sich am Kaninchen
hirn ergeben, daB der Stoffwechsel der Hirnrinde zu dem der weiBen Substanz 
wie 4 : I sich verhalt. Aus seinen Zahlen geht auch weiterhin hervor, daB beim 
Kaninchen der Stoffumsatz der Nierenrinde zu dem der Hirnrinde ein Ver
haltnis von 1 : 2 aufweist. Wir sind demnach in der Tat berechtigt, einen sehr 
lebhaften Stoffumsatz in der grauen Substanz, also namentlich auch in der 
GroBhirnrinde, anzunehmen. Mosso hat auf Grund seiner zahlreichen Unter
suchungen am Tier den Standpunkt vertreten, daB die Hirntemperatur weit
gehend von der Bluttemperatur unabhangig und auf den Sto££umsatz im Gehirn 
selbst zuriickzufiihren sei. Er hat z. B. auch bei Verblutungen der Tiere deutliche 
Anstiege der Gehirntemperatur beobachtet, die ich bei eigenen Untersuchungen 
bestatigen konnte. Bei Untersuchungen des Einflusses der geistigen Arbeit 
und affektiver Vorgange auf die Gehirntemperatur des Menschen haben sich 
aber so geringe Temperatursteigerungen ergeben, daB sie, wie ich ohne weiteres 
zugeben muB, auch lediglich durch die mit diesen Vorgangen verkniipften 
Veranderungen des Blutumlaufes bedingt sein konnen. Mossos und meine 
Untersuchungen haben eine geringe Zunahme der Gehirntemperatur des Menschen 
bei geistiger Arbeit und gemiitlichen Erregungen wahrscheinlich gemacht, 
sie jedoch nicht erwiesen. DaB sowohl bei geistiger Arbeit, als auch durch A££ekt
zustande nur unerhebliche Temperatursteigerungen im Gehirn auftreten, hangt 
wohl auch damit zusammen, daB die standige Rindenarbeit im Wachzustande 
eine so groBe ist, daB die geringe etwaige Zunahme durch die geistige Arbeit 
nicht mehr wesentlich ins Gewicht faUt. VieUeicht besteht auch, wie v. LIEBER
MANN tre££end hervorgeho ben hat, ihr Wesen lediglich in einer anderen Verteilung 
ohne eine erhebliche ErhOhung der Rindenarbeit. 

DaB die gesamte Tatigkeit der GroBhirnrinde mit einer deutlichen Warme
entwicklung einhergeht, scheint sich mir aus den Beobachtungen iiber die Ein
wirkung der Chloroformnarkose auf die Gehirntemperatur eindeutig zu ergeben. 
Mosso hat in seinen Versuchen am Hunde wiederholt beobachtet, daB die Gehirn
temperatur im Reizstadium der Chloroformnarkose unabhangig von der Korper
temperatur und der Bluttemperatur zunahm und dann rasch absank. Die 
Hirntemperatur beginnt nach dem Aussetzen der Narkose 2-3 Min. vor 
dem Erwachen des Tieres wieder anzusteigen. Eine gleiche Beobachtung hat 
Mosso bei einem trepanierten idiotischen Kinde gemacht, bei dem das Thermo
meter subdural der Arachnoidea in der Gegend der motorischen Region auflag. 
Es trat auch da nach Aussetzen des Chloroforms eine Zunahme der Hirntempe
ratur ein, wahrend unter der Einwirkung des Chloroforms selbst die Gehirn
temperatur abgesunken war. Bei den Untersuchungen an Delphina Parodi, 
bei der das Thermometer in einer Fistellag, so daB die Lage des Thermometers 
selbst durch den Augenschein nicht gepriift werden konnte wie bei dem idioti
schen Kind, vermochte Mosso so eindeutige Ergebnisse iiber die Chloroform
wirkung wie im Tierversuch und beim idiotischen Kinde nicht festzustellen. 
Meine eigenen Beobachtungen decken sich voll und ganz mit den Ergebnissen 
der Tierversuche und der einwandfreien Beobachtung Mossos am idiotischen 
Kinde. Ich habe folgendes (Abb. 24) festgestellt: Bei einem Kranken wurde zur 
Lokalisation einer Geschwulst eine Hirnpunktion vorgenommen und in dem 
Punktionskanal eine Temperaturmessung ausgefiihrt. Die Punktion selbst war 
in der Chloroformnarkose vorgenommen worden. Nach dem Aussetzen der 
Narkose stieg die Gehirntemperatur C ganz erheblich an, und zwar schon vor 
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der Wiederkehr des Cornealreflexes und erst recht vor dem Eintritt einer Reak
tion auf Anruf. Da sich nun ergab, daB noch eine weitere Punktion notig wurde, 
muBte wieder Chloroform gegeben werden. Es zeigte sich nun eine leicht exzi
tierende Wirkung des Chloroforms, die mit einer entsprechenden Zunahme der 
Gehirntemperatur einherging, die dann rasch abfiel, wie dies Abb.24 zeigt, 
wahrend die Rectaltemperatur R entsprechende Veranderungen nicht darbot 
Vergleichen wir diese Ergebnisse mit den Ergebnissen von YAMAKITA, der bei 
seinen Untersuchungen iiber den Gasstoffwechsel und die Durchblutung des 
Gehirns unter der Einwirkung des Chloroforms beim Kaninchen festgestellt hat, 

Abb. 24. Hirn- und Rectaltemperatur 
in Chloroformnarkose. Oben R Rec
taltemperatur, unten C Hirntempera 
tur; unten Zeitangaben in je 2 Min_ 

(Nach BERGER: Temperatur des 
Gehirns, J ena 1910.) 

daB im Exzitationsstadium der Narkose Sauer
stoffverbrauch und Durchblutung ansteigen. In 
der Narkose selbst nimmt dann aber der Gas
wechsel ab, wahrend die Durchblutung eher 
noch zunimmt; nach der Narkose nimmt der 
Sauerstoffverbrauch zu- und die Durchblutung 
abo Es ergibt sich daraus, daB der Temperatur
abfall in der Narkose nicht durch eine Abnahme 
der Durchblutung und der Anstieg bei dem Er
wachen aus der Narkose nicht durch eine Zu
nahme der Blutmenge, die da gerade abnimmt, 
erklart werden konnen. Die Arbeit der GroB
hirnrinde, die durch die Chloroformnarkose 
ausgeschaltet wird, geht in der Tat mit einer, 
von der Durchblutung in hohem Grade un
abhangigen Warmeentwicklung einher. 

DaB wesentliche Unterschiede der Hirn
temperatur im Schlaf und Wachzustande 
nicht gefunden wurden, dad keineswegs be
fremden, da im Schlafe durchaus nicht, wie 
in der Chloroformnarkose, die Rindenvor
gange ausgeschaltet werden, sondern weiter
gehen. 

Galvanischer Hautreflex. 
Bisher sind einige, an der Raut sich abspielende Begleiterscheinungen psychi

scher Vorgange, die auch allgemein bekannt sind, noch nicht erwahnt worden. 
Es ist dies einmal das Auftreten einer sogenannten "Gansehaut", die nicht nur 
bei einer Kalteeinwirkung, sondern auch bei lebhaften gemiitlichen Erregungen, 
wie Schauder und Entsetzen, sich einstellen kann. Es handelt sich dabei urn 
eine Wirkung der Musculi arrectores pilorum, die also auch durch Gemiits
bewegungen ausgelOst werden kann. Ferner kennt auch wohl jeder die Tatsache, 
daB gemiitliche Erregungen, namentlich unangenehmer oder peinlicher Art, 
mit einer vermehrten SchweiBsekretion einhergehen konnen. Besonders der 
AngstschweiB ist eine allbekannte Erscheinung. 

TARCHANOFF hat nun gezeigt, daB die SchweiBdriisen viel ausgiebiger an 
den psychischen Vorgangen teilnehmen, als man bis dahin angenommen hatte. 
Er fand bei Ableitung mit unpolarisierbaren Elektroden von zwei Stellen einer 
Hand, Z. B. von der Ober- und Unterflache des Daumens, zu einem empfind
lichen Galvanometer, daB jeder Sinnesreiz, jede geistige Arbeit, vor allem aber 
Gemiitsbewegungen mit Galvanometerschwankungen einhergehen. Diese Schwan
kungen treten mit einer Latenzzeit von 1-3 Sek. auf. Da es sich in der Tat urn 
einen Reflexvorgang handelt, hat GILDEMEISTER diesen Vorgang als "galvani-
8chen Hautreflex" bezeichnet. Er geht in dem Schrifttum auch unter dem 
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Namen des TARCHANOFFSchen Phanomens. TARCHANOFF nahm an, daB Aktions
strome der SchweiBdriisen diese Galvanometerausschlage bedingten. Spater 
hat dann VERAGUTH gemeinsam mit MULLER ge£unden, daB auch bei Durch
leitung eines konstanten Stroms durch den menschlichen Korper unter Ein
schaltung eines empfindlichen Galvanometers bei jedem Sinnesreiz, namentlich 
aber bei Gemiitsbewegungen, Galvanometerausschlage sich einstellen. Die 
meisten Untersucher sind sich dariiber einig, daB es sich dabei im wesentlichen 
um den gleichen Vorgang wie bei dem TARCHANOFFSchen Phanomen handelt. 
VERAGUTH hat diesen Vorgang als psychogalvanisches Reflexphanomen be
zeichnet. Es geht in dem Schrifttum unter dem Namen des "VERAGUTHSchen 
Phanomens", wahrend GILDEMEISTER den sehr zweckmaBigen Namen des 
"galvanischen Hautreflexes mit Hilfsstrom" vorgeschlagen hat. Die Latenzzeit 
und die Art der Ausschlage sind die gleichen wie beim galvanischen Rautreflex 
ohne Rilfsstrom. Uber das Zustandekommen der Ausschlage bei der VERAGUTH
schen Anordnung bestehen zwei Ansichten. Von einer Seite wird angenommen, 
daB Widerstandsveranderungen, von der anderen, daB Polarisationsvorgange 
dabei eine wichtige Rolle spielten. AIIgemein wird jedoch anerkannt, daB die 
SchweiBdriisen bei dem Zustandekommen des VERAGUTHSchen Phanomens 
ebenfalls von ausschlaggebender Bedeutung seien. Interessant ist die Mitteilung, 
daB bei einer Einfiihrung der Elektroden unter die Raut der galvanische Raut
reflex mit oder ohne Hilfsstrom ausbleibt. Die GroBe der Ausschlage bei psychi
schen Einwirkungen laBt bei Wiederholung verhaltnismaBig rasch nacho Bei 
Sauglingen solI nach den einen Untersuchern der galvanische Rautreflex fehlen; 
nach anderen ist er auch bei ihnen schon vorhanden. Auch im Schlafe treten 
Galvanometerausschlage auf, die mit Traumvorgangen in Beziehung gebracht 
wurden. Neuere physiologische Untersuchungen mahnen aber ganz entschieden 
zu einer gewissen Vorsicht bei der Verwertung des galvanischen Rautreflexes 
fUr pathologische und klinische Fragen. Es ist namlich nachgewiesen, daB sich 
der galvanische Rautreflex auch beim Tier findet, und zwar auch bei Sauge
tieren, z. B. bei Katzen, deren GroBhirn entfernt ist! Er kann somit mit den 
bewuBten Empfindungen nichts zu tun haben, wie dies auch Beobachtungen 
an Menschen mit Rindenherden nach Kriegsverletzungen schon wahrscheinlich 
gemacht hatten. Wie GILDEMEISTER dies zuerst ausgesprochen hat, stellt der 
galvanische Rautreflex wohl eine Teilerscheinung eines aIlgemeinen autonomen 
Reflexes dar. 

Allgemeines und Elektrencephalogramm. 
Aile bisher besprochenen Anderungen der Atmung, der Blutverteilung, der 

Tatigkeit der SchweiBdriisen, der Unterleibsorgane usw. sind lediglich Begleit
erscheinungen derjenigen Rindenvorgange, die mit den geistigen Erscheinungen 
unmittelbar verkniipft sind. Sie sind aber durchaus nicht, wie dies die jetzt 
allgemein als unzutreffend erkannte LANGE-JAMEssche Gefiihlstheorie annahm, 
die Ursachen unserer Gemiitsbewegungen, was sich unter anderem auch durch 
zeitmessende Untersuchungen einwandfrei dartun laBt. Das erste sind die 
Rindenvorgange, und an sie schlieBen sich auch zeitlich deutlich nachhinkend 
diese Anderungen der Atmung usw. als Folgeerscheinungen an. Die Vermittlung 
zwischen dem primaren Rindenvorgang und seinen sekundaren Begleiterschei
nungen bzw. die Auslosung der letzteren wil'd im Zwischenhirn besorgt, das 
als eine UmschaltsteIle von den psychischen auf die vegetativen Vorgange 
angesprochen werden muB. Es gilt dies fiir fast aIle korperlichen Begleiterschei
nungen geistiger Vorgange, vielleicht mit einziger Ausnahme der ideomotorischen 
Bewegungen. Zu diesen sekundaren, an die psychischen Vorgange sich an
schlieBenden Begleiterscheinungen gehoren auch die Weiteschwankungen der 
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GehirngefiiBe, und nur die, wie 
sehr fragliche, leichte Steigerung 

oben hervorgehoben, an sich noch immer 
der cerebralen Temperatur bei psychischen 

Abb. 25. 33jahriger Mann. GroJ3e linksseitige, von der Stirn bis 
in die Parietalgegend reichende Knochenliicke. Oben Elektro
kardiogramm, abgeleitet von beiden Armen, in der Mitte Elektren
eephalogramm, aufgenommen mit dem Oseillographen und ab
geleitet mit 4,5 em voneinander entfernten, innerhalb der Knoehen
liieke epidural liegenden chlorierten Silbernadeln. Vnten Zeit 
in '/ .. Sek. (Naeh BERGER: Dber das Elektrencephalogramm des 

- Menschcn, IV. Arch. f. Psyehiatr. 97, 9.) 

V orgiingen wiire wohl 
als unmittelbare Begleit
erscheinung des Rinden
umsatzes selbst aufzu
fassen. 

Beim Tier waren schon 
lange durch die Unter
suchungen von CATON, 

DANILEWSKI, FLEISCHL 

V. MARXOW und anderen 
und neuerdings durch 
die Untersuchungen von 

PRA WDICZ -N EMINSKI 

elektrische V orgiinge be
kannt, die sich an der 
Rirnrinde von Affen, 
Runden, Katzen und 
Kaninchen nachweisen 
lieBen. Diese elektrischen 
Vorgiinge stehen in un
mittel barer Beziehung zu 
derTiitigkeit der Rinden
zentren und begleitenz. B. 
eine durch die Belichtung 

des Auges dem corticalen Sehzentrum, der Sehsphiire, iibermittelte Erregung. 
AuBerdem fanden sich aber auch unabhiingig von einem iiuBeren Reiz stiindig 

/(f/9g, 

Abb. 26_ 30jahriger Arzt. Oben Elektreneephalogramm, abgeJeitet 
mit ehlorierten Silbernadeln von Stirn und Hinterhaupt, auf
genommen mitdem Oseillographen; darunter Elektrokardiogramm, 
von beiden Armen abgeleitet; zu unterst Zeit in 'f.o Sek. Bei B 

Beriihrung und Entlangstreiehen am reehten Handriicken . 
(Nach BERGER.) 

leichtere Spannungs-
schwankungen in der 
Rirnrinde der untersuch
ten Tiere. Mir ist es dann 
1924 als erstem gelungen, 
auch beim Menschen zu
niichst bei Ableitung von 
der Dura innerhalb von 
Schiidelliicken, nament
lich bei Palliativtrepa
nierten, eine Kurve zu 
erhalten, die stiindige 
Schwankungen dar bietet 
und die ich als Elektren
cephalogramm bezeichnet 
habe. Abb. 25 zeigt eine 
derartige Kurve, wie sie 
bei einem 33j iihrigen 
Mann, beiderwegeneines 
basalen Tumors eme 
groBe, linksseitige, von 
der Stirn bis in die 

Parietalgegend reichende Palliativtrepanation ausgefiihrt worden war, gewonnen 
wurde. Die bis zur Dura im subcutanen Gewebe vorgeschobenen chlorierten 
Silbernadeln lagen 4,5 em voneinander entfernt im Bereich der Trepanations-



Literatur. 523 

stelle. Zu oberst ist das Elektrokardiogramm in einer Ableitung von beiden 
Armen mittels Bleifolien in der Mitte das Elektrencephalogramm und unten 
die Zeit in 1/10 Sek. geschrieben. Zur Aufnahme der Elektrencephalogramme 
wurde ein Oscillograph, zur Aufnahme der Elektrokardiogramme ein Spulen
galvanometer, beide von Siemens, verwendet. Man sieht an dem Elektrence
phalogramm erstens einmal etwas groBere Ausschlage, die im Mittel etwa 110 a 
lang sind, und zweitens, meist diesen groBeren Ausschlagen aufgesetzt, kleinere 
Wellen, deren Mittelwert 30-40 a betragt. lch habe diese groBeren Wellen 
als "Alphawellen" bezeichnet; ihnen entspricht eine Spannungsschwankung 
von 0,2 m V. Es handelt sich um zweiphasische Aktionsstrome. Sie fallen nicht 
mit dem Elektrokardiogramm zusammen und lassen auch keinen wesentlichen 
EinfluB der Atmung erkennen. Dieses Elektrencephalogramm laBt sich auch 
vom unversehrten Schadel ableiten, am besten mit chlorierten Silbernadeln, die 
bis unter das Periost des Knochens vorgeschoben werden. Das Elektrencephalo
gramm weist auch deutliche Veranderungen unter der Einwirkung von Sinnes
reizen usw. auf. Abb.26 zeigt die Einwirkung einer Beriihrung auf das Elektren
cephalogramm. Die Kurve stammt von einem 30jahrigen Arzt. Bei B findet 
eine Beriihrung mit einem Glasstab an der rechten Hand statt. Man sieht 
ohne weiteres die 0,275 Sek. spater einsetzende Veranderung des Elektrencephalo
gramms, die darin besteht, daB die groBeren, die Alphawellen, voriibergehend 
schwinden. lch habe diese .Anderung als eine Hemmungswirkung aufgefaBt. 
Auf Grund zahlreicher Untersuchungen bin ich 1930 zu der Auffassung ge
kommen, daB vor allem diese groBeren Wellen, die sogenannten Alphawellen, in 
der Tat elektrische Begleiterscheinungen derjenigen materiellen Rindenvor
gange sind, die man auch als psychophysische bezeichnet hat, da sie unter Um
standen mit BewuBtseinserscheinungen einhergehen konnen. Somit wiirde das 
Elektrencephalogramm eine unmittelbare Begleiterscheinung der standig ab
laufenden automatischen Rindenvorgange selbst darstellen! 
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Vasodilatoren 110. 
Corona radiata 279, 283. 
Corpora quadrigemina und 

vegetative Storungen 418. 
Calcium, Muskelphysiologie Corpus genicula tum internum 

• ~3. 
Calciumausscheidung 517. - - mediale 303. 
Calciumzufuhr, Ermiidung 26. - striatum 188, 229 f. 
Cantonnement 167. - - Blasenzentrum 437. 
Capillaren 384 f., 386 f., 388 f. - - Blutdruckschwankung 
- und Muskeldurchblutung 430. 

22. - - Hinkebeinreaktion 229. 
Capsula interna 422. - - Instinkthandlungen 
- - experimentelle Physio- 231. 

logie 230. - - Magnetreaktion, abge-
Carotis, Pulsverspatung 514. schwachte 230. 
Centrum cilio-spinale inferius 1- - Pupillenregulations-

405, 410, 419. zentrum 425. 

Corpus striatum, Reizwirkung, 
bedingte 322. 

- - Schenkelreaktion 229. 
- - und vegetative Sto-

rungen 418. 
- subthalamicum, Lokomo

tionsbewegung, Zen
trum fiir 227. 

- - motorische Unruhe229. 
- - Pupillenerweiterung 

496. 
- - und zentraler Mechanis

mus 422, 424. 
Cortex, vegetative Regula

tionen 418. 
Corticale Lasion, Restitution 

funktionelle 313. 
Corticalisierung, progressive 

der nervosen Funktionen 
299. 

Curare 368, 375. 
- Atemrhythmus bei curari-

siertem Tier 174. 
- Gefallreflex 410. 
- Kleinhirn 263. 
- und psychischer Vorgang 

509. 

Dachshund, Reaktion, be
dingte 337. 

Darm, Innervation 392. 
Darmbewegung, Hirnrinde, 

Reizung der 436. 
- und psychischer Vorgang 

516. 
Darm-Verschlingung nach 

Hirnrindenschadigung 485. 
Dauerreiz, Kratzreflex 116. 
Degeneration, Reperkussion 

13. 
- WALLERSche 311. 
Dehnung und Arbeitsleistung 

23. 
- und Muskulatur 6 f. 
Dehnungsgrolle 41. 
Dehnungslange, grolltmog-

Hche Verkiirzung 43. 
Dehnungsreflex, Aus16sung 

des 128. 
- Bedeutung der Starrezen

tren 198. 
- an Beugemuskeln 130. 
- Enthirnungsstarre, Auf-

rechterhaltung der 
194. 

- - tonische 127. 
- normale Haltung 125,129. 
- Hemmung 128. 
- Korrektionsbewegungen 

215. 
- Latenz 143. 
- und Muskelspindeln 203. 
- und Nachentladung 113. 
- Streckmuskel, Spannung 

der - bei dezerebrier
tem Tier 200. 



Dehnungsreflex, Verkiirzungs
reaktion 204_ 

- Verlangerungsreaktion 
134_ 

- versehiedenes Verhalten 
205. 

- und Zentren 213. 
Dehnungsreiz, "roter" Muskel 

und 125 f. 
- Sehaltungen, reflekto

risehe dureh 154 f. 
Dehnungsspannung, Kontrak

tionsleistung 19. 
Deiterospinalbahn, Ent

hirnungsstarre 194. 
DEITERsseher Kern beim de

zerebrierten Tier 192, 194. 
Dekapitiertes Tier, Definition 

des 188. 
- - und Reflexe 206. 
Dekrement 73, 75. 
- und Hemmung 104. 
Depolarisation, partielle 10l. 
Depolarisationswellen 117. 
Depressor, Erregung- und Aus-

sehaltung des 136. 
Dermatome 163 f. 
- Abgrenzung 164. 
- prafixe und post fixe Lage 

der 166. 
- Randfeld und Kernfeld 

164f. 
- sympathisehe Innervation 

165 f. 
- Topographie, verglei-

ehende 166. 
- Uberlappen der 164 f. 
Dermatom-Karrikaturen 165. 
Dermographie 361, 376, 390. 
- bei Hemiplegie 479. 
Dezerebriertes Tier 188 f. 
Dezerebriertes Tier: 
- Aktionsstrome 198 f., 202. 
- Anpassungsreaktionen 207. 
- Aufstemmreaktion 216. 
- Aufziehreaktion 216_ 
- Augendeviationen, kom-

pensatorisehe 206. 
- Blinzelreflex 206. 
- Dehnung der Kniestreeker 

213. 
- Dehnungsreflexe, verse hie

denes Verhaltender205. 
- Extremitaten, hyper

tonisehe des stehenden 
200. 

Gegensatz zu groBhirn
losem Tier 213 f., 223. 

Gleiehgewiehtsreaktionen 
207. 

- Halsstellreflexe 207. 
- Hinkebeinreaktion 207, 

225. 
- Hypertonie, Kennzeiehen 

201. 
- Kopfdrehreaktionen 206. 

Saehverzeiehnis. 

Dezerebriertes Tier: 
- Korrektion abnormer 

Pfotenstellung 216. 
- Labyrinthreflexe, tonisehe 

Riiekenlage 224. 
- - - Streektonus 201. 
- Labyrinthstellreflexe 206. 
- Laufbewegungen 207, 225. 
- Lebensdauer 225 f. 
- Magnetreaktion 211. 
- Naehdauerkontraktion 

202. 
- Niesreflex 206. 
- Pflege im Dauerbad 226. 
- Plastizitat der Muskeln 

202. 
- Sehluekreflex 207. 
- Sehunkelreaktion 216. 
- spinale motorisehe Zen-

tren, Erregungszustand 
der 204, 206, 224. 

Sprungbereitschaft 206 f. 
Stehstellung 213. 
Stemmbeinreaktion 207, 

225. 
Symptomenbild 189 f. 

- Taschenmesserphanomen 
202, 204. 

- Verkiirzungsreaktion 203 f. 
- Verlangerungsreaktion 

202 f., 204. 
- Warmeregulation, Gestort

sein der 225 f. 
Diaschisis (v. MONAKOW) und 

Riickenmarksdurchschnei
dung 158, 313. 

Diasehisislehre, vegetative 
Zentren 435. 

Diuresenreizwirkung, bedingte 
334. 

Doppelbrechung, optische der 
Muskelfasern 3. 

Drehen, Definition des 241. 
Drehpunkt 48. 
- Druckkomponente im 49. 
Drehschwindel 248. 
Drehungsachse 39 f., 49. 
Drehungsbeschleunigung 48. 
Drehungsmomente 38, 49, 51, 

53 f. 
- Bestimmung der 54 f. 
- Kriiftepaar 47. 
- der Sehwere und Muskeln 

55f. 
- statische Masse 64. 
Drehungsverhaltnis eines Mus

kels 62 f., 65. 
Dressurmethoden 300. 
Druekkomponenten,kinetische 

49. 
- statische 49. 
Druekkraft und Muskel 46, 

49 f., 53 f. 
Driisen, apokrine 394. 
- ekkrine 394. 
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Drusen der inneren Sekretion, 
Beeinflussung der 517. 

- mit innerer Sekretion und 
vegetative Zentren 
438 f., 442. 

- innersekretorische, Inner
vation der 397 f. 

- s. auch unter Darm, 
SehweiB, Speiehel. 

Durchlassigkeit, Xnderung der 
10 f. 

Dynamische Erscheinungen 
nach Kleinhirnlasion 247. 

Dysmetrie 251, 254, 263. 
Dyspnoe, Irradiation der 

respiratorischen Inner
vation 137. 

Dystrophiker, Adrenalin beim 
378. 

Effektivkraft des Schwer
punktes 49 f., 51. 

Eigenreflexe der Atemmusku
latur 171, 177. 

- Gruppe der 127. 
Eingeweide, nervose Regula

tion durch das Gehirn 
435 f. 

Sensorische Fasern aus den 
414. 

Eingeweidenervensystem 370. 
Einheit, motorische 15, 40 f., 

91 f., 93, 96 f., 98. 
Einstrahlung, sehnige 41 f. 
Einzelreizung und Hemmung 

104. 
EiweiBstoffwechsel, cerebrale 

Beeinflussung 455. 
Ejaculationsreflex, Refraktar-

stadium beim 123. 
Elastischer Widerstand 8. 
Elastizitat der Muskulatur 6 f. 
Elastizitatsmodul 6, 9. 
Elektrenkepha10gramm 521 f. 
Ellbogengelenk, Agonisten 

und Antagonisten 131. 
- Beugung im 20. 
Embryonen, Motorik der 172. 
Endokrine Tatigkeit des Zen-

tralnervensystems 419, 
438 f. 

Endplattchen, BOEKES akzes
sorisehes 377. 

Endplatte, degenerierende und 
normale bei segmentaler 
Innervation 168 f. 

- motorische 11, 13. 
Enthirnungsstarre 188 f. 
- Aktionsstrome 198 f., 200, 

202. 
- Atmung 192. 
- Aufrechterhaltung der 

193 f., 195 f., 197 f., 205. 
- Ausbleiben und Ausschal

tung der 191, 195, 198. 
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Enthirnungsstarre, Auslosung 
und Entstehung 192 f., 
194, 196, 206. 

- Dauer 190, 193. 
- Dehnungsreflex 194, 198, 

200, 203, 205. 
- DEITERsscher Kern 192, 

194. 
- Extremitatengelenke bei 

195 f. 
- beim Faultier 131. 
- Formatio reticularis 193 f. 
- Halsreflexe, tonische 196, 

198. 
- Kleinhirn 191. 
- Kleinhirnexstirpation 259. 
- Kleinhirnrinde 244 f. 
- Kopf, Stellungsanderungen 

196 f. 
- Labyrinthreflexe, tonische 

194,196 f., 198,201,203, 
206 f. 

- Medulla oblongata 188, 
192, 194, 198, 206. 

- Mittelhirntier 224. 
- Plastizitat der Muskel202. 
- propriozeptive Muskel-

erregungen 194 f., 196, 
206. 

- Pyramidenbahnerregungen 
191. 

- Reflexbogenverlauf 193 f. 
- Reizausfall als Ursache 

190. 
- Reticulospinalbahn 193. 
- und rote Kerne 188, 190, 

194, 200. 
- Schwerkraft und Stellung 

196, 200. 
- spinale motorische Zentren 

204, 206. 
- spinaler Impuls 93. 
- Streckertonus, Erhohung 

des 200. 
- Streckstellung der Extre

mitaten 130. 
- und Sympathicus 197. 
- tetanische Kontraktion 

198 f., 200. 
- tonische - Dehnungs

reflex 127. 
- zentraler Mechanismus 

194. 
- Zentren der 192, 194. 
- nach Zerstorung der Nuclei 

Deiters und Bechterew 
192. 

- s. auch unter dezerebriertes 
Tier. 

Entlastungshemmung 199, 
203. 

Entlastungsreflex 136, 430 f. 
Epilepsie, J ACKsoNsche, 

Hauttemperatur bei 
479. 

- - Schweill·Aura bei 483. 

Sachverzeichnis. 

Epileptiforme Krampfe, Groll
hirnrinde 283. 

- Nachentladung, Schwellen
reize 280. 

Epileptiformer Anfall, Reiz
intensitat 277. 

Ergographische Kurve 501. 
Ergosterol und bedingte Re-

aktion 347. 
Ergotoxin 376. 
Erleben, exterozeptives 351. 
- propriozeptives 351. 
Ermiidung 78 f. 
- Abnutzung der Muskulatur 

26. 
- absolute 79. 
- auffalligste Erscheinungen 

am Muskel 23. 
- BelastungshOhe 24. 
- Definition 23, 78. 
- echte 79f. 
- Erregbarkeit, Verlust 25. 
- Funktionsrhythmus 80. 
- Haltungs- und Bewegungs-

muskel 31 f. 
- Hauptfaktoren der 23. 
- motorische Nervenend-

platte 26. 
- nervoses Zentrum 26. 
- Pseudoermiidung 79. 
- relative 79 f. 
- reversible Schadigung 78. 
- Stoffe der 25. 
- sympathicusloser Muskel 

380. 
- vollstandige 25. 
- Wesen der 80. 
- bei willkiirlicher Muskel-

tatigkeit 26. 
Erregbarkeit 69 f. 
- Leitfahigkeit, wechsel

seitige Beziehungen 
zwischen 75. 

- Mall 71. 
- und Reizbarkeit, Unter-

scheidung 73, 75. 
Erregbarkeitsverteilung, .. 

Korperstellung und Ande
rung 153 f. 

Erregung 69 f., 321. 
- Abstufung der 13 f. 
- automatische 81. 
- und Hemmung 371. 
- und Reiz 69, 72 f. 
- spezifisch tonisch spinale 

132 f. 
- tonische Einfliisse 81. 
- s. auch unter Reizreflex, 

Reaktion usw. 
Erregungsablauf Gestalt

theorie 86. 
Erregungsgrolle und Reiz-

grolle 74. 
Erregungsleitung, Begriff 72 f. 
Erregungsrhythmus 94. 
Erregungsriickstand 77. 

Erregungsschwarme, Reflex 
90, 92. 

Erregungsstadium, schein-
bares 72. 

Erregungsstoff 101. 
- Acetylcholin 14, 31. 
Erregungsstoffwechsel 73. 
Erregungsiibertragung vom 

Nerv zum Muskel 13 f. 
Erregungsvorgange, intra

spinale Verlauf 143. 
Erregungswellen, Frequenz im 

Nerven 93 f., 95. 
- Frequenzherabsetzung 

117. 
- Geschwindigkeit der 367. 
- hemmende Welle 105. 
- in peripheren Nerven 90. 
- primare zentrale 117. 
- riicklaufige 121. 
- - Einwirkung auf das 

motorische Zentrum 
107. 

- - Nachentladung 112. 
- in vegetativen Nerven 

137 f. 
Erregungszentren 410 f. 
Erregungszustand, lokaler 

Depolarisation, partielle 
101. 

- zentraler 101. 
- - Chronaxie afferenter 

Fasern 140 f. 
- - Nachentladung 113. 
- - Reflexhemmung 105, 

107. 
Erstickungsstarre, Zentren der 

192. 
Eserin 383, 395. 
Esterasehemmende Wirkung 

des Physostigmin 374. 
"Exaltationsphase" 124. 
Exspirationszentrum 173. 
Exstirpationsversuche am 

Kleinhirn 236 f. 
Extensoren des Sprung

gelenkes und Schwerkraft 
125. 

Extensorstoll 123. 
- bei chronisch spinalem Tier 

211. 
"Extinction" 281. 
Extremitaten und Schwer

kraft 125. 
Extremitatenknospen, Aus

wachsen der 166. 
Extremitatenmuskeln, diffuse 

Versorgung 168. 

Facialis s. auch unter Nervus. 
Facialismuskulatur ,Reflexe im 

Bereiche der 147 f. 
Fascie, Einrill der 17. 
Faserquerschnitte 42. 



Faultier, Enthirnungsstarre 
beim 131. 

FaustschluB, Dorsalflexion, 
synergische 19. 

Feld, receptives 89, llO. 
- 4 und 6 BRODMANNS 287f., 

289, 298, 303. 
- s. auch unter Area. 
"Feldaktionsstrome" 293. 
"Feldeigenstrome" 293. 
Fettstoffwechsel, cerebrale 

Beeinflussung 454. 
Fiederungswinkel 45. 
Fisch nach Hemispharenex. 

stirpation 304. 
- Reaktion, bedingte 352. 
Fische, Exstirpationsversuche 

an 236. 
Fixationsreflex 135. 
"Fokus" des receptiven Feldes 

89. 
Formatio reticularis, Erre· 

gung, propriozeptive 
193. 

- - Laufakt, Zentren fiir 
den 208. 

- - Muskeltonusregulation 
225. 

- - Starrezentren 193f. 
Fremdreflexe 109. 
Frequenz der Erregungswellen 

im Nerven 93f., 95. 
- reflexaus16sender Impuls 

90. 
- Reizfrequenz und Chron-

axie 102£. 
Frontallappen 303f. 
Frosch, entrindeter 304f. 
FULTONS pramotorisches Ge-

biet, Exstirpation von 298. 
Funktion, hochste integrierte 

323. 
- mehrfache Regulierung fiir 

dieselbe 465. 
Funktionell s. auch unter Lo

kalisation, und Plastizitat. 
Funktionelle Chemie 363. 
Funktionsrhythmus, Ermii

dung 80. 
Funktionsiibernahme, vikari

ierende 313. 
Funktionswandel 84. 
Futterreaktionen, bedingte 

326f. 

Galvanischer Hautrefelx 
413f., 432. 

- - mit Hilfsstrom 521. 
- - und psychischer Vor-

gang 520f. 
Ganglien, peripher gelegene 

370. 
- periphere Hormondriisen 

444. 

Sachverzeichnis. 

Ganglienzellen und elektrische 
Phanomene 292. 

- tonische Einfliisse 367. 
Ganglion und Leitung der 

Erregung 369. 
GASKELL-LANGLEYSche Lehre 

der unterbrochenen vege
tativen Zentren 406, 412. 

Gedankenlesen 498f., 500. 
Gefa13e, Innervation 383f., 

390f. 
- Refraktarstadium 388. 
- nach Sympathicusdurch-

schneidung 385. 
Gefa13erweiternde parasym-

pathische Nerven 389. 
Gefa13erweiterung 412. 
- antidrome 389f., 395. 
Gefa13nerven, Anatomie und 

Histologie 385£. 
- verengernde sympathische 

385£., 387f. 
Gefa13nervenzentren im 

Riickenmark 406. 
Gefa13reflexe, spinale Versuche 

iiber 406. 
Gefa13tonus, Abhangigkeit von 

ortlichen Einrichtungen 
409. 

- somatischer Reflex 159. 
Gefa13zentrum in der Medulla 

oblongata 427f., 431. 
"Gegenhalten" 125. 
Gehen und tonische Reflexe 

125. 
Gehirn, Bauch- und Becken

eingeweide und 435f. 
- als Driise mit innerer Se

kretion 442f. 
- plethysmographische 

Kurve 508. 
- s. auch unter Hirn. 
Gehirntemperatur und psy

chischer Vorgang 518 f. 
Geistige Tatigkeit und Ge-

samtumsatz 517. 
Gelenk, Fernwirkung auf 66. 
Gelenkachse 49. 
Gelenkdruck, resultierender 

50. 
Gelenkmittelpunkt 49. 
Gelenksystem, zweigliedriges 

50f. 
Gelenkwinkel 52f. 
- Drehungsmoment 55. 
- kinetisches Ma13 65. 
Gemeinschaftsbewegungen 

257, 297. 
Gemiitsbewegung, Blutzirku

lation 505f. 
Genitalatrophie, cerebrale Be-

einflussung 454, 457. 
Geruchsfunktion 349. 
Geruchszentrum 303. 
Gesamtfunktion, nervose 163. 
Gesamtschwerpunkt 52. 

543 

Geschmackspharen 303. 
Geschmacksvorstellungen 516. 
Gesichtsmuskeln, Kontrak-

tion der 289. 
Gestaltpsychologie 316. 
Gestalttheorie 85. 
- und Zentrentheorie 86. 
Gestaltung, ganzheitliche Re-

flex und 177f. 
Gewebshormon 363. 
Gewebspharmakologie 363. 
Giftwirkung, pharmakologi-

sche 372. 
Gleichgewicht, Drehungsmo

ment 54f., 56. 
- der Krafte 46. 
- Umstellung des funktio-

nellen 249. 
Gleichgewichtsbedingung 47. 
Gleichgewichtspunkt 59f., 61. 
Gleichgewichtsreaktionen 207, 

213, 223. 
Gleichgewichtsverha~~nisse, 

Bewegung und Anderung 
der 257. 

Gleichgewichtszentrum, vesti-
bulares Kleinhirn 256. 

Glieder, elastische Ruhelage 7. 
- passive Bewegung 7. 
Globus pallidus, experimen-

telle Physiologie 230. 
Glykosurie 450f., 452. 
GOLGIsche Sehnenspindeln 

und Erregung von Muskel
receptoren 203. 

GOLTzscher Klopfversuch 384. 
Greifreflex 221. 
Greifschwanz, motorische 

Rinde 288. 
Grenzstrangganglien, segmen

.. tale Anordnung 166. 
- Uberlappen benachbarter 

Innervationsgebiete 166. 
Gro13hirnloses Tier 207f. 
Gro13hirnloses Tier: 
- Aufsetzreaktionen 218, 

22lf., 223. 
- Aufstemmreaktion 216, 

223. 
- Aufziehreaktion 216, 223f. 
- Augendrehreaktion 216. 
- bedingte Reflexe 223. 
- Blinzelreflex 223. 
- Definition des 188. 
- Dehnungsreflexe von 213. 
- - und Korrektionsbewe-

gung 215. 
- Extensorsto13 211. 
- Extremitatenreaktionen, 

labyrinthare 216f. 
- Gleichgewichtsreaktionen 

213, 223. 
- Greifreflex 221. 
- Halsstellreflex 209, 213. 
- Hinkebeinreaktion 213f., 

215, 217, 223f., 229. 
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GroBhirnloses Tier: 
- Hinterbeinreaktion 223. 
- Hinterpfote und Stiitz-

tonus 211f., 213, 223. 
- Hinterpfoten, herabge

setzte Stiitztonusstarke 
229. 

- Instinkthandlungen 23l. 
- Korperstellreflexe auf den 

Korper 209, 221,224. 
- - auf den Kopf 209, 224. 
-- Korrektions bewegungen 

215, 222f. 
- Kratzbewegungen 220. 
- Labyrinthstellreflexe 

208f., 213, 216, 224. 
- Laufen 207f., 213. 
- Magnetreaktion 210f., 221, 

223. 
- - abgeschwachte 230. 
- Nervus acusticus, Reizung 

217, 223. 
- Nystagmus 216, 223. 
- optische Reize 218, 223. 
- - Stellreflexe 218. 
- pseudoaffektive Reflexe 

222. 
- rote Kerne, Reizung der 

207f., 224. 
- Schragenreaktion 213. 
- Schunkelreaktion 216, 

223f., 229. 
- Stellreflexe, Hemmung der 

216. 
- - optische 209. 
- Stemmbeinreaktion 213f., 

215, 217, 220, 223f. 
- Stiitzreaktion, Auslosung 

213. 
- - Hemmung 216, 223. 
- - propriozeptive 212, 

223. 
- Stiitztonus 210, 215. 
- Stiitztonusstarke 212, 215. 
- subcorticale Reaktionen, 

StOrungen 223. 
- Unterschiede vom unver

sehrten und dezere
brierten Tier 213f., 223f. 

- s. auch unter Mfe, Fisch, 
Frosch, Hund, Katze, 
Taube. 

GroBhirnrinde, Acetylcholin 
375. 

- Aktionspotentiale nach 
Rindenreizung 294£. 

- Aktionsstrome der Hirn
rinde 292. 

- Ausfallserscheinungen und 
Funktionshemmung 247. 

- AuslOschung als Rinden
phiinomen 281£. 

- Ausschaltungen, lokali
sierte, Ergebnisse 296. 

- Ausschaltungsmethoden 
274£. 

Sachverzeichnis. 

GroBhirnrinde, Bahnung, pri- GroBhirnrinde, Kleinhirn, 
mare und sekundare 279, funktionelle Restitution 
282. des 260£. 

- Beriihrungsreflexe, 
MUNKsche 297, 306. 

- bipolare Reizung 272. 
- chemische Reizung 273. 
- - ZerstOrung von Rin-

dengewebe, Methode 
der 274. 

- Chronaxie der motorischen 
Rinde 283. 

- Corticalisierung, progres
sive der nervosen Funk
tionen 299. 

- Dressurmethoden 300. 
- Eigenstrombild 294. 
- elektrisch erregbare, Lage 

und Ausdehnung der 
284. 

- elektrische Reizung 272. 
- elektrobiologische Er-

scheinungen 292f. 
- epileptiforme Krampfe 

283. 
- Exstirpation bestimmter 

Gebiete 274. 
- Extinction 28l. 
- Feld 4, beiderseitige Ex-

stirpation 298. 
- - 4, Effekte von 289. 
- - 6 BRODMANN, Exstir-

pation 298. 
- 6, Reizeffekte von 288f. 
- 7 a als sensibles Gebiet 

286. 
- - 8, seitliche Augenab-

lenkung 289. 
- Feldaktionsstrome 293. 
- Feldeigenstrome 293. 
- FLoURENs' Lehre 270. 
- Frontallappen 303f. 
- Funktionen der 268. 
- Ganglion der Telerecep-

toren 268. 
- Gemeinschaftsbewegungen 

297. 
- Geschmacksphiiren 303. 
- Greifschwanz, motorische 

Rinde 288. 
- Hemianopsie, homonyme 

30l. 
- Hemmungseffekte 280. 
- Hinkebeinreaktion 296f., 

298. 
- HITZIGS Versuche 276. 
- Horsphiire 302f. 
- homolaterale Reizeffekte 

289. 
- Inaktivierung 28l. 
- Innervation, reziproke 

280f. 
- Isolierungseffekt 280. 
- Kiilte, reizlose Ausschal-

tung durch 274. 

- Lokalanasthesie, tempo
rare Ausschaltung durch 
274. 

- Lokalisation, funktionelle 
31Of. 

- Lokalzeichen 300, 306, 309. 
- mechanische Reizung 273. 
- Narkose 272. 
- Physiologie, Geschichte 

der 268£. 
- Plastizitat, funktionelle 

311. 
- postzentrale Windung, 

elektrische Erreg
barkeit 289. 

- - - somatotopische 
Unterteilung 290. 

- prazentrale Rinde und 
Korpersensibilitat 
292. 

- - Windung, Exstirpation 
298. 

- Pyramidenbahn, Ausschal
tung 284. 

- refraktare Periode 283. 
- Restitution, funktionelle 

nach corticaler Lasion 
313. 

- Riechspharen 303. 
- Rindenreizeffekte, Frage 

der Genese 277. 
- - Instabilitat der 279. 
- Rindenreizmethoden 272£. 
- Rindenreizversuche, Er-

gebnisse 276f. 
- Schema von HITZIG 285. 
- Sehrinde 300f. 
- sensible Rinde beim Mfen, 

Lage und Ausdehnung 
292. 

- sensibles Rindengebiet bei 
der Katze 291£. 

- senso-motorisches Gebiet, 
Genese der Moti
litatsstOrungen 
299£. 

- - - bei Katze und Hund 
296f., 298. 

- Sensorium commune 269. 
- Sonderbewegungen 297. 
- Stoffwechsel in der 519. 
- Strychninvergiftung, 10-

kale Ergebnisse 228,273, 
290£., 314f. 

- Symptomatologie, ge
kreuzte 29l. 

- Tastsinnstorungen 297. 
- Temperaturreize, Sto-

rungen auf 297. 
- Thalamus, funktionelle 

Wechselwirkung zwi
schen Rinde und 314. 



Grollhirnrinde, Thermokoagu
lation, schichtweise, Me
thode der 274. 

- Tischrandreflex, optischer 
296, 306. 

- - taktiler 296£., 298, 306. 
- Totalexstirpation 304f. 
- unipolare Reizung 272. 
- Untersuchungsmethoden 

272f. 
- Wellen 279. 
- Zwangsgreifen 298. 
Guanidine 376. 
Gyrus angularis beirn Affen 

301. 
- coronarius, Entfernung 

des 350. 
- hippocampi, Geruchszen

trum 303. 
- pyriformis, Riechfunktion 

und Entfernung des 349. 
- sigmoideus, Entfernung 

351. 
- - Lasion irn Gebiet 297. 

RAABscher Rindenreflex 497. 
Haarbalgmuskeln 396. 
Halbzentren-Theorie (GRA-

HAM BROWN) ll8. 
Halsreflexe, tonische Enthir

nungsstarre 189, 196, 198. 
Halsstellreflexe 130, 207, 209. 
Halssympathicus, cerebrale 

Beeinflussung 419f. 
..:... und Zwischenhirn 422. 
Halssympa thicusdurch

schneidung 369. 
Halteleistungen 39f. 
Haltung, nervoser Mechanis

mus der 128, 129f. 
- normale und Dehnungs

reflex 125, 129. 
Haltungsmuskel, absolute 

Hohe der dynamischen 
Arbeit 240' 

- und Bewegungsmuskel 23. 
- chemische Umsetzungen 

29. 
- Dehnung 7, 23. 
- Ermiidbarkeit 3If. 
- motorische Einheit 15. 
- Muskelfarbe 3. 
- Superposition 18. 
- tonischer, Acetylcholin 33. 
- Zuckungsdauer 17. 
Haltungsreflexe beirn klein-

hlrnlosen Tiere 240. 
- und Sehnenspindeln 128. 
- sexuell bedingte 13If. 
Harnblase s. auch unter Blase. 
Harnsaurestich 455. 
Hauptpunkte (Muskelmecha-

nik) 52, 55. 
Hauptstrecke (Muskelmecha

nik) 52. 

Sachverzeichnis. 

Haupttragheitsachse (Muskel
mechanik) 48f. 

Hautkrankheiten, psychogene 
477. 

Hautreceptor, wechselnder 
Reflexerfolg 152. 

Hautreflex, galvanischer413f., 
432. 

- - und psychischer Vor
gang 520f. 

Hautreflexe, spinale, AuslOs
barkeit wahrend einer Nar
kose 158. 

Hautsensibilitat, doppelseitige 
Reprasentation 314f. 

- beim kleinhirnlosen Tier 
255. 

Hautsinnstorungen beirn °Tha_ 
lamustier 306. 

Hauttemperatur, Verande
rungen bei Hemiplegie 477, 
480, 487f. 

Hautzonen, hyperalgetische 
414. 

Hebelarm 46, 53_ 
- virtueller, Berechnung des 

54. 
HEIDENHAIN -VULPIANsches 

Phanomen 382. 
Hemianopsie, homonyme, Ex

stirpation desHinter
hauptlappens 301. 

- - undHemisphiirenexstir
pation, einseitige309. 

Hemihyperhidrosis 483. 
Hemiplegie, Blutdruck bei 

478, 480f. 
- Dermographie bei 479. 
- Hauttemperatur bei 477f., 

480, 487f. 
- infantile 478_ 
- Odem bei 482. 
- pilomotorische Reaktionen 

484. 
- pletysmographische Unter

suchungen 479_ 
- PuIs bei 481. 
- SchweiI3absonderung bei 

483, 487. 
- trophische Storungen bei 

482. 
Hemisphiire, Riechfunktion 

und Entfernung der 349_ 
Hemisphiirenexstirpation, 

Fisch nach 304. 
Hemmung 77, 321, 330. 
- autogene 21. 
- und Erregung 371. 
- gesteigerte Erregung nach 

langer dauernder ll4. 
- innere und Schlaf 349. 
- intrazentrale 104. 
- periphere im vegeta tiven 

System 105. 
- reflektorische 103. 
- reziproke 106, 109. 

Handbuch der Neurologic. II. 
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Hemmullg ulld Strychninver
giftung 153. 

Hemmungseffekte und GroIl
hirnrinde 280. 

Hemmungsfasern, zentripe
tale, "negativ chronotrope" 
ll7. 

Hemmungshypothese 313. 
Hemmungsrecruitment Ill. 
Hemmungsriickprall 113. 
Hemmungszentren 41Of. 
Hemmungszustand, zentraler 

105. 
- - antidrome Impulse 108. 
Herpes zoster 390. 
Herpeseruption und Haut-

bezirk 414. 
Herz, Abstufung der Kon

traktionsstarke 19. 
- Spannungsentwicklung, 

Optimum der 20. 
- vegetative Innervation des 

14_ 
Herzaortenpraparat, Atem

bewegungen 176. 
Herzbeeinflussung vom Hypo

thalamus aus 429. 
Herzhemmungszentren 412. 
Herzmuskel, absolute Hohe 

der dynamischen Arbeit24. 
Herz-Vaguszentrum 412. 
HEsCHLSche Querwindung 

303. 
Heterochronismus 12. 
Hinkebeinreaktion 207, 213f., 

215, 217, 223f., 229, 240, 
296f., 298. 

Hinterhauptlappen, Exstir
pation des 3OOf. 

Hinterhauptwunden 416. 
Hinterwurzel s. auch unter 

Wurzel, hintere. 
Hinterwurzelataxie undKlein-

hirnataxie 255f. -
Hippocampus, Riechfunktion 

und Entfernung des 349. 
Hirn, PulsationsMhe des 511 f. 

513. 
- s. auch unter Gehirn, 

Grollhirn. 
Hirnbasis, Fettsucht 454. 
Hirnerschiitterung, Shock 85. 
HirngefaIle, Pulsverspatung 

514. 
Hirnplethysmogramm, respi

ratorische Schwankungen 
des 508. 

Hirnrinde und Irisbewegung 
420f. 

- motorische Region der, 
und Eingeweide 436. 

- Odeme bei Schiidigung482. 
- regulierende Zirkulations-

zentren in der 431. 
- Stoffwechsel bei Schiidi

gung 477. 

35 
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Hirnrinde, Sympathicuszen
trum in der 424. 

- vegetatives Nervensystem 
bei Schadigung der 477. 

Hirnrindenfunktion 323. 
Hirnschadigungen, Magen

Darmst6rungen bei 484, 
487. 

HirnschenkelfuB 422. 
Hirnstamm, Corpus striatum 

229f. 
- dezerebriertes Tier 188f. 
- groBhirnloses Tier 207f. 
- Hypothalamus 226f. 
- inkretorische Funktion der 

vegetativen Zellen des 
443. 

- Mesencephalon 224£. 
- Physiologie, experimen-

telle des 187 f. 
- und Stutztonus 187. 
- Thalamus opticus 227f. 
- vollkommen isolierter, 

Atmung 172. 
- s. auch unter Enthirnungs

starre und dezerebriertes 
Tier. 

Hirnvolumen und geistige Ar
beit 513. 

Hirnzirkulation, Atmung, 
EinfluB der 509. 

- und psychischer V organg 
507f. 

- unlustbetonter Zustand 
511f. 

Histamin 376, 395. 
H6rfunktion, Reaktion, be

dingte 350. 
- rohe und Lokalisation 350. 
H6rschwelle, Untersuchungen 

der 302. 
H6rsphare 302 f. 
Homolateraler Reizeffekt 289. 
Hormonale Funktion des 

N ervensystems 442 f. 
- Regulierung, Zusammen

hang zwischen nerv6ser 
und 456. 

Sachverzeichnis. 

Hund, groBhirnloser: I Ideomotorische Bewegungen 
- Intelligenz 308. I 500, 506. 
- Kaubewegungen 307. Ideomotorisches Prinzip 498. 
- K6rpergewicht 309. i Immunreaktion, bedingte 335. 
- K6rpertemperatur 309. Impuls, reflexaus16sender 90. 
- Lokalzeichen 306. - zentripetaler 91. 
- MUNKsche Beruhrungs- Inaktivierung, stimulative der 

reflexe 306, 309. Rinde 281. 
- Stellreflexe 306. Induktion 328. 
- trophische St6rungen beim - sukzessive, Ruckprallkon-

309. traktion 114. 
- Urinieren beim 308. Inhibitory rebound 113. 
- s. auch unter groBhirn- Inkrete, Einwirkung der, 

loses Tier. auf die h6heren vegeta-
Hund mit verkurztem Ruk- tiven Zentren 438 f. 

kenmark 409. - zentrale Mechanismen 456. 
Hunger, pathologischer 484. Inkretorische Funktion der 
Hyperasthesie und Strych- vegetativen Zellen des 

ninisation 290. Hirnstammes 443. 
Hyperalgesie und Hautzone Innere Organe, Zentren flir 

414. die 414 f. 
Hypercalcamie und bedingte Sekretion, psychischer 

Reaktion 347. V organg und Driisen der 
Hyperhidrosis und Lahmung 517. 

434f. Innersekretorische DrUsen, 
Hypertonie, Bremsung 9. Innervation der 397 f. 
- der Streckmuskeln nach - Wirkung und Zentren-

Kleinhirnexstirpation II reizung 429. 
236. Innervation, A bstufbar keit der 

Hyperventilation und Rinden- i 91. 
reizeffekt 279. - der Bronchien 391. 

Hypochloramie 452. -- des DarI?es 392. 
Hypophyse, Hormonausschut- - der GefaBe des Zentral-

tung 441. nervensystems 383 f., 
_ Hypothalamusreizung 429. 390 f. 
- Stoffwechsel 456f. - gefelderte der Rumpfmus-
- und Zwischenhirn, Wech- kulatur 167. 

selbeziehungen 457f., - der glatten Augenmus-
464. keln 391. 

Hypothalamus 226f., 477, 
487f. 

- Atmung 424. 
- Ausbreitung afferenter Er-

regungen 137. 
- Blasenkontraktion und 

Reizung 437. 
- und Blutdruckregulation 

481. 

- der harnbereitenden und 
harnabflihrenden Or
gane 396 f. 

- der innersekretorischen 
Drusen 397 f. 

- kollaterale 168. 
- des Kreislaufapparates 

382 f. 
- des Magens 392. 

Hormone, Lehre von 364. 
Hormoneinwirkung auf die - Hormonausschuttung der 

hOheren vegetativen Zen- Hypophyse 441. 

- normale Ruckprall-
erregungen 114. 

tren 438f. - Irisbewegungen, Regulie-
H-Substanz (LEWIS) 361. rung der 423. 
HubhOhe, Kleinerwerden der - und Laufakt 225, 227. 

22f. - motorische Unruhe nach 
Humoral-physiologische For- Einspritzung in den 229. 

schung 382. - und psychophysische Blut-
Hund, akustische Unterschei- verschiebung 429, 431. 

dungsfahigkeit des 352. 1- Reflexz~ntren 423f: 
- groBhirnloser 304£. i - RegulatlOnsmechamsmus 
Hund, groBhirnloser: 1 418. 
- Abwehrreaktionen beim . - Reizstelle im 422. 

308. : - Schmerzempfindlichkeit 
- AffektauBerung, feindliche I des 423f. 

308. ': Hypotonie, Bremsung 9. 

- des Oesophagus 392. 
- parasympathische und 

Muskeltonus 382. 
- und pharmakologische 

Wirkung 372. 
- plurisegmentale 15, 168 f. 
- respiratorische Irradiation 

der 137. 
- reziproke 103, 106, 109 f., 

122, 136. 

1
- - Hirnrindenreizung 

281 f. 
- der SchweiBdrusen 393 f. 

, - segmentale 163 f. 
, - der Speicheldrusen 392 f. 



Innervation, sympathische 
und Muskeltonus 379. 

- tonische 125 f. 
- vegetative vordere Wur-

zeIn 408 f. 
- zeitliche Koordination Ill. 
Innervationsfeld einzelner spi

naler Wurzeln 163 f. 
Innervationsgebiet. pilomoto

risches, der ventralen Wur
zel 166. 

Inspirationsbewegungen, 
Dauer 175. 

Inspirationszentrum 173. 
Inspirium, Sehnenreflex 138. 
- Zungenkieferreflex 137. 
- s. auch unter Atmung. 
Instabilitat der Rindenreiz-

effekte 312. 
Instinkthandlungen 231. 
Insuffizienz, aktive 20. 
Intelligenz, einseitige Hemi-

sphiirenexstirpation 309. 
- groBhirnloses Tier 308. 
Interferenztheorie 104 f. 
Intervall und Reflex 99 f. 
Irisbewegungen und Corpus 

striatum 425. 
- corticale Beeinflussung 

420f. 
- Psychoreflex der Pupille 

496. 
- Regulierung vom Hypo

thalamus aus 423. 
- und Vierhiigel 425. 
Irissaum s. auch unter Pupil

lenerweiterung und Pupil
lenunruhe. 

Irradiation, autonomer Re
flexe 136. 

- der respiratorischen Inner-
vation 137. 

"Irresponsive Periode" 124. 
Irritabilitat 70. 
Ischiimie, Kontraktion, Ab

sinken der 26. 
Ischiadicus s. auch unter Ner-

vus. 
Isochronie-Gesetz 139 f., 148. 
- widersprechende Boob

achtungen 143. 
Isochronismus 12. 
"Isolierungseffekt" 280. 
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Katze, akut und chronisch Kleinhirn, Dysmetrie251,254. 
spinale sowie decere- - "Endstadium" nach Ex-
brierte 161. stirpation 237. 

- chronisch spinale, Streck- - Enthirnungsstarre 191,259. 
reflex 162. - Ermiidung 250. 

- Lage und Ausdehnung des - Exstirpationsversuche 
sensiblen Rindengebie- 236f., 242f. 
tes 292. - - einer Halfte 240£. 

- Ohrreflexe der 146£., 148. - Funktionen, lebenswich-
- Strychninisation des Tha- tigste 417. 

lamus 306, 315. - - Theorie 25Of., 258. 
Kaubewegungen 289. - Gehstiirungen nach Exstir· 
- und Substantia nigra 226. pation 238f. 
- beim Thalamustier 307. - Gleichgewichtszentrum, 
Kettenreflexe 116. vestibulares 256. 
Kiefermuskeln, Kontraktion - GroBhirnrinde, funktionel. 

der 289. Ie Verkniipfung 260f. 
Kieferoffnungsreflex und Kie- - Haltungsreflexe 240. 

ferschluB 114£. - Hautsensibilitat nach Ex· 
Kinetik 46f. I stirpation 255. 
Kinetische Reaktion, Koordi- I - Hinterwurzelataxie 256. 

nation und propriozeptive - Kompensationsvorgange 
Impulse 170. nach Exstirpation 237, 

Kinetisches MaB, Formel des 250. 
64. - kompensatorische Erschei· 

- - Gelenkwinkel 65. nungen 260. 
- - eines Muskels 62. - Koordination der Bewe· 
Kinoplasma, Sarkoplasma 4. gungen 256. 
Klang, bedingte Reizwirkung - - der Kontraktion der 

auf 323. Skeletmuskulatur 
Kleinhirn, Aktionsstrome 246. 258. 
- Anisosthenie 265. - Koordinationszentrum256. 
- Astasie 250, 252f. - Labyrinthreflexe und Ex· 
- - Gleichgewichtserhal- stirpation 240. 

tung 257. - Lokalisationsproblem in 
- Asthenie 239, 250, 252. der Kleinhirnrinde 26lf. 
- Ataxie, cerebellare 250, - Lokomotionsbestrebungen, 

256. abortive nach Exstirpa-
- - schizotonische 259. tion 242. 
- Atonie 250, 252. - Muskelatonie 250, 252. 
- Augenabweichungen bei - Muskelreizung, indirekte 

Exstirpation 248. Zeitspannungskurven 
- Ausfallserscheinungen 253. 

nach Exstirpation - Muskeltonus, sympathi-
237, 250. sches Zentrum 459. 

- - und Funktionssteige- - IlOOcerebellarer Abschnitt 
rung 247. 235. 

- Beriihrungsreflexe MUNK - Opisthotonus 238. 
nach Exstirpation 239f., - palaocerebellarerAbschnitt 
24lf., 255. 235. 

- Bewegung, zeitlicher Ab- - Physiologie des 2351. 
lauf und Tonusschwan- - Reizversuche am 243f. 

I kung 259. - Restitution, funktionelle 
- Bewegungen, Zentrum fiir 260. 

die Koordination 256. - Rollbewegungen 236, 241, 
Kaltetremor, Extremitatenbe· - Bewegungsanderungenund 247f., 249f. 

wegung 118. Gleichgewichtsverhiilt. - Schwimmen nach Exstir· 
Kalium, Acetylcholin 370. nisse 257. pation des 236,240,251, 
Kaninchen, Reaktion, be- - Bewegungsregulierung 253f., 257. 

dingte 352. 246f. - Sensibilitat, propriozeptive 
Kapsel, innere s. unter Cap- - BOLKsche Lehre 262f. nach Exstirpation 254. 

sula. - Curareinjektion in das 263. - Tremor 242f. 
Kathodenstrahloszillograph - dynamischeErscheinungen - zentripetale Erregungen 

293f. nach Exstirpa- und Koordination 258. 
Katze, akustische Unterschei- tion 237, 247. - Zwangserscheinungennach 

dungsfahigkeit 352. - - - Genese 258. Exstirpation 248f. 
35* 
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Kleinhirn, Zwangserschei
nungen, initiale nach Ex
stirpation 237. 

Klonische Komponente 284. 
Klonus, Theorie der Genese 

128. 
Knie, passive Beugung und 

Reflexumkehr 152. 
Kniestrecker 213. 
Korperhaltung, nervoser Me

chanismus 129f. 
- s. auch unter Haltung, 

Lage, Schwerkraft, Stel
lung, Strecker usw. 

Korpermuskulatur, Kleinhirn
reizung 243. 

Korpersensibilitat, prazentrale 
Rinde 292. 

- Thalamus opticus 228. 
Korperstellreflexe auf den 
- auf den Kopf 209. 
Korperstellung und Erregbar-

keitsverteilung 153f. 
Korpertemperatur, Affektvor

gange und 518. 
- Medulla oblongata 433. 
Koffein und bedingte Reak

tion 342 f. , 344. 
Kohlehydratstoffwechsel, Nu

cleus paraventricularis457. 
Kompensation, funktioneHe 

247. 
- organische 247. 
Komponente, kinetische des 

Achsendruckes 50. 
- klonische und tonische 284. 
Konstanz und Reflexapparat 

125. 
Konstitutionschronaxie 144. 
Kontraktion, Abstufung 14f., 

18£. 
- auxotonische 16. 
- idiomuskulare 12. 
- isometrische 16. 
- isotonische 16. 
- Mechanik der 16. 
- Myosin 10. 
- tonische 30, 33. 
Kontraktionsform, trage 4. 
Kontraktionszustand, toni-

scher 127. 
Konvergenz, Prinzip der 97. 
Konzentrierung 330. 
Koordinatensystem, raumli-

ches, Drehpunkte 54. 
Koordination, Begriff der 256. 
- elementare, intermusku-

lare 108f. 
- grobe 257. 
- und Kleinhirn 256, 258. 
- muskulare 37. 
- systembedingte 160. 
Koordina tionsmechanismen, 

Veranderlichkeit 84f. 
Koordinationszentren 83. 

Sachverzeichnis. 

Koordinationszentrum und 
Kleinhirn 256. 

Koordinative Leistung, rein 
zentrale, Bedingung 170. 

Kopfbewegung, Kurven 500, 
509. 

Kopfdrehreaktionen 206. 
Kopfperideln 238, 242. 
Kriiftepaar, Achsenmoment 

des 48. 
- Ebene des 47. 
- Entstehung des 49. 
- Gliederbewegung 47. 
Krafteinheit 46f. 
KraftgroBe 41. 
Kraftrichtung 41, 47. 
Kraftstrecken 47. 
Kraftwirkung 46. 
Krampf, klonischer, corticale 

Genese 284. 
Krampfgifte, SchweiBzentrum 

und EinfluB 433. 
Krampfzentrum 82. 
Kranialautonomes System, 

Ursprung und Ausdehnung 
415. 

Kranke, bedingte Reaktion 
354. 

Kratzreflex 89, 94, 99f. 
- dauernder Hautreiz und 

116. 
- Rezeptionsfeld, propriozep

tives 110. 
- Shock, spinaler 158. 
- des spinalen Hundes 116, 

155. 
Kreislauf, nerv6se Regulation 

136. 
- nach unblutiger Ausschal

tung zentraler Teile. 4D6. 
- s. auch unter Blutkreis

lauf. 
Kreislaufapparat, Innervation 

des 382f. 
Kreislaufreflexe 384. 
Kreislaufstorung, Ganglien

zelle 369. 
Kuhlzentrum, parasympathi

sches 448f. 

Labyrinthexstirpation, beider
seitige 310. 

- einseitige, Kleinhirnsym
ptome 249f. 

Labyrinthreflexe nach Ex
stirpation des Kleinhirns 
240. 

- und Stellung 130, 132. 
- tonische Enthirnungsstarre 

189, 194, 196f., 198,201, 
204. 

Labyrinthstellreflexe 188. 
- bei groBhirnlosem Tier 

208f. 
- rote Kerne 206, 209, 216, 

226, 244. 

Lahmung und Hyperhidrosis 
434f. 

Lage der K6rperteile und 
Erregbarkeitsverteilung 
154. 

- Konstanz der, und SteHung 
im Raum 124. 

LANGLEYSche Untersuchungen 
407f., 411f., 413. 

LAPICQUEB Theorie der Chron
axieschaltung 148f., 150, 
154. 

Laufakt, Formatio reticularis 
und Zentren 208. 

- und Hypothalamus 225, 
227. 

- und Sehhiigel 226. 
Laufbewegungen, alternie

rende, rote Kerne, Rei
zung der 207. 

- an deafferentierten Ex
tremitaten 118. 

- reflektorische, Dehnungs-
reflex 131. 

- Schaltungsvorgange 154. 
- bei Thalamuskatzen 208. 
Laufen und tonische Reflexe 

125. 
Leckbewegungen 289. 
Leitfahigkeit 75. 
- erhaltene, Verlust der 

Reizbarkeit bei 75. 
Leitungsgeschwindigkeit 367. 
- nach Durchschneidungl44. 
Leitungs:l!~it, zentrale, zen-

trale Ubertragungszeit 141. 
Lendenmark, EinfluB auf die 

BlutgefaBe 404. 
Lichtreaktion, Latenzzeit 497. 
Lidschlag, reflektorischer, Re

flexzeit 142. 
Linsenkernschlinge und Re

flexubertragung 422. 
Liquor cerebrospinalis, Zwi

schenhirnreizung und Pi
tuitringehalt des 441. 

Lobulus ansiformis und Klein
hirneffekte 244£., 265. 

- lateralis 237, 245. 
- medianus posterior 26lf., 

263f. 
- paramedianus 262. 
- posterior 266. 
- quadrangularis 265. 
- simplex 262f., 264f. 
Lobus anterior 264. 
- - Beugungseffekte 245. 
- - Exstirpation des 236. 
Lokalisation, corticale, vege

tativer Vorgange 487f. 
- funktioneHe, in der Rinde 

31Of. 
Lokalisationstheorie, extreme 

316. 
- klassische 310. 



Lokalisierbarkeit,ana tomische 
83. 

Sachverzeichnis. 

MENDEL-BECHTEREwscher Musculus quadriceps fern. 
Reflex 299. 109 f. 
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Lokalzeichen, Aufhebung des 
300. 

Mesencephalon 188, 224 f. - rectus abdominis, segmen-

- sensibles 306, 309. 
Lokomotion und Schaltungs

vorgang 154. 
Lokomotionsbewegungen, ko

ordinierte, Zentrum fiir 
227. 

- rasche, Reflexzeit 142£. 
- und Reflex ll6f. 
- spinale automatische 170. 
- bei spinalen Tieren 160. 
Lokomotionsreflexe, rhythmi

sche lang andauernde 118. 
Lustbetonter Zustand,Atmung 

503. 
- - Blutzirkulation 506. 
- - und Hirnzirkulation 

511. 
- - Magenmotilitat 516. 
Lymphherzen, spinale Auto

matie der 171. 

- s. auch unter Mittelhirn. tale Innervation des 
Metachronosen 146, 149 f. 167 f., 169. 
Milchsaure Kontraktions- - - med., Tetanus 92. 

prozeB 29. - semimembranosus, Reflex-
- (Muskelphysiologie) 25. allianz llO. 
Miosis, Schlaf 497. - soleus 15, 18. 
Mittelhirntier, Augendreh- - - motorische Einheit 91. 

deviation 226. - - bei Strychninvergiftung 
- Augenstellung, kompensa- 153. 

torische 226. - - Verschmelzungs-
- Blinzelreflex 226. frequenz 92. 
- Enthirnungsstarre 224. - sphincter ani 1l0. 
- Hinkebeinreaktion 225 f., - - vesicae 1l0. 

227. - temporalis 114. 
- Hypothalamus 225. - tibialis ant., Automatie, 
- Kaubewegungen 226. spinale 170. 
- Labyrinthstellreflexe 226. - - - Erregungsfrequenz 
- Laufbewegungen 225 f. 94. 
- Muskeltonusregulation - - posticus, Verkiirzungs-

225. reflex 109. 
- Nystagmus 226. Muskel, Ablenkungsstelle 40. 
- rote Kerne 225 f. - Abnutzung 26. 
- Schluckbewegungen 226. - Acetylcholin 13, 14,22, 31. 

llIagen, Binnendruck 6. - Stemmbeinreaktion 225 f., - Achsendruck 49f. 
- Innervation des 392. 227. - Adaptationsreflex 7. 
Magen-Darm-Storungen bei - Substantia nigra 226. - Aktionsstrome ll, 14, 32. 

Hirnschadigungen 484, - Warmeregulation, gestorte - - und tonische Inner-
487. 225f. vation 126f., 128. 

Magenmotilitat, lustbetonter Momentflache 55, 61. - Aktionsstrombild 92f., 
Zustand 516. Momentkurve 55. 94f., 96. 

Magensaftsekretion 515 f. Motilitat, Substantia nigra - aktiv insuffizienter 43. 
Magnetreaktion 210 f., 221, 226. - Allergismus 66f. 

230, 240. Motorische Einheit 15, 40 f., - Angriffspunkt der Krafte 
MassengroBe eines starren 91 f., 93, 96 f., 98. 46f. 

Korpers 39. - Endplatte ll, 13. - Ankurbelung, primare 21. 
Massenpunkt 48. Motorischer Punkt, Chronaxie - Ansatz und Ursprung 39. 
Massensystem 52. 12. - Ansatzfeld 40. 
Massenverteilung 48. Motorisches Neuron, Reaktion - antagonistischer 103, 144. 
Mastdarmbewegung und des 92 f. - Arbeit, GroBe der 46. 

Lendenmark 404. MUNKsche Beriihrungsreflexe - - im physikalischenSinne 
Mechanik von Zuckung und 238 f., 241 f., 255, 297,306. 45. 

Tetanus 16. Muscarin 374. - - statische 40. 
Mechanologie 66. Musculus accelerans, Hem- - Arbeitsleistung, Chemie 
Medulla oblongata: Atem- mung des Tonus llO. der 27f., 29. 

zentren, spinale 171. - detrusor llO. - - dynamische und sta-
- lebenswichtigste Funk- - digastricus ll4, 140 f., 142. tische 16. 

tionen 417 f. 1- extensor digitorum 15. - - Energetik der 24, 27f. 
- GefaBzentrum 427 f., 431. -- - - longus, motorische - - Fiederungswinkel 46. 
- isolierte 171. Einheit 91. - - Hintereinanderschal-
- SchweiBsekretion 433. - - - - Verschmelzungs- tung 41. 
- spinaler Shock 158. frequenz 92. - - stofflicher Umsatz 29. 
- Starrezentren 192, 194, - gastrocnemius 15, 18. - Atemmuskulatur, Eigen-

198, 206. - - Chronaxie 145. reflexe 171, 177. 
- Stichverletzung 451 f. - - Dehnung beim spinalen - Atonie und Kleinhirn-
- Stoffwechselvorgange 456. Tier 198. exstirpation 250, 252. 
- Vagotomie und Atmung - - Dehnungsreflexe 213. - Atrophie, Kontraktion 17. 

173. - - spinale Automatie 170. - Ausgangsspannung, Be-
- vegetative Regulations- - - beim Streckreflex llO. deutung 19. 

zentren 418. - - bei Strychninvergif- - autogene Hemmung 21. 
- Vestibulariskerne 188. tung 153. - autonomer denervierter, 
- Zuckerausscheidung 449 f. - - Tetanus 92. histologische Verande-
Medulla spinalis und vaso- - pectoralis major, Myotome rungen 378. 

motorische Nerven 405. 167. 1- Banderspannung 38f. 
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Muskel, Bahnbeschleunigung 
48. 

- Bandschleife und Zug· 
richtung 40. 

- Beanspruchung, Grund· 
formen If. 

- Beanspruchungsfolgen 2lf. 
- Beschleunigung und Kraft· 

wirkung 46. 
- Bewegungsgleichungen 

FISCHER 50f., 52, 54f. 
- Bremsung 9. 
- Chronaxie 12f., 71. 
- Dauerkontraktion bei kon· 

stantem Strom 32. 
- Dauerkontraktionsfahig. 

keit. Sarkoplasma 4. 
- Dauerleistungen 40. 
- Dehnung 6f. 
- - und propriozeptive Re· 

flexe 143. 
- DehnungsgroBe und Trag· 

vermogen 41. 
- Dehnungslange, groBtmog· 

liche Verkiirzung 43. 
- Dehnungsreflex und Nach· 

entladung 113. 
- Dehnungszustand und Re· 

flexablauf 153. 
- desafferentierter 113. 
- - und Reflexablauf 135. 
- Dicke 41. 
- Doppelbrechung 3. 
- Drehpunkt 48. 
- - Druckkomponente 49. 
- Drehungsachse, Reaktions· 

kraft 49. 
- - Tragheitsmoment 39. 
- - Zugrichtung 40. 
- Drehungsbeschleunigung 

48. 
- Drehungsebene 46. 
- Drehungsmomente 38, 49, 

51, 53f. 
- - Bestimmung 54f. 
- - Kriiftepaar 47. 
- Drehungsverhaltnis 62f., 

65. 
- Druck 38. 
- Druckkraft 46, 49f., 53f. 
- Durchblutung dt;~ 22. 
- Durchlassigkeit, Anderung 

der 1Of. 
- Eigenreflex 122. 
- eingelenkiger 19, 43. 
- Einheit, motorische 15, 

40f., 91£., 93, 96f., 98. 
- Einstrahlung sehnige 4lf. 
- Einteilung in glatte und 

quergestreifte 3. 
- Einzelzuckungen 92. 
- EiweiBkorper des 10. 
- Elastizitat 6f. 
- Elastizitatsmodul 6, 9. 
- Erholungsmechanismus 28. 
- Ermtidung 79. 

Sachverzeichnis. 

Muske!. Ermiidung von Hal· Muskel, Hauptpunkte 52, 55. 
tungs· und Bewe· - Hauptstrecke 52. 
gungsmuskel 3lf. - Haupttragheitsachse 48f. 

- - und Tatigkeit 22f., 26. - Hebelarm, Arbeitsleistung 
- Ermiidungsgeschwindig. 46. 

keit 24. - - virtueller oder ideeller 
- Ermiidungsstoffe 25. 53f. 
- Erregung 1Of. - Hemmungsvorgange, iso· 
- Erregungsiibertragung lierte 108. 

yom Nerv zum 13f. - Hintereinanderschaltung 
- Erregungswellen, Frequenz 41. 

der, im Nerven 95. - Histologie, Feinbau, sub· 
- erschlaffter 28. mikroskopischer 2f. 
- Extremitatenmuskel, dif· - HubhOhe, Fiederung 45f. 

fuse Versorgung 168. - - Kleinerwerden der 22f. 
- Facialismuskulatur, Re· - hypertonische Zustande 

flexe 147f. und Atropin 374. 
- Farbe 3. - Induktion, sukzessive 114. 
- Fascie, EinriB 17. - Innervation, gefelderte 167 . 
- Faserlange 42. - - parasympathische 382. 
- Fasern, embryonale 5. - - pluriradikulare 15, 168. 
- - Zahlung 42. - - reziproke der Antago. 
- Faserquerschnitte, Summe nisten 109f. 

42. ; - - segmentale 166f. 
- Fiederungswinkel 45f. - - sympathische 379. 
- Funktionen, Substrat der - - tonische 125f. 

2f. - - vierfache 377. 
- gebrochenes Bein 108. - - s. aueh unter Inner· 

GefaBmuskulatur 383f. vation. 
Gegenwirker 40. - Insuffizienz, aktive 20. 
Gelenkaehse 49. - Isoehronismus 12, 139 f. 
Gelenkdruek, resultieren· - isolierter und Auslosehung 

der 50. 283. 
Gelenke, Fernwirkung auf - kinetisches MaB 62, 64 f. 

66. : - Klonus, Theorie 128. 
- - Winkelstellung des - Knochenvorspriinge und 

Drehungsmoment53. Zugriehtung 40, 54. 
Gelenkmittelpunkt 49. - Korperhaltung, nervoser 

- Gelenkwinkel 52, 55. Meehanismus der 129 f. 
- Gesamtarbeitsleistung, - Kohlehydrate, Abbau 29. 

Fiederungswinkel 45. - Kontraktion, Abstufung 
Gesamtkraft, Berechnung 14 f., 18. 

42. - - Mechanik 16 f. 
Gesamtmasse 38. - - tonisehe 30 f., 33. 
Gesamtsehwerpunkt 52. - - und Verkiirzung 5. 
Gewebespannung 38. - Kontraktionsform, trage 4. 

- glatter des Auges 391. - Kontraktionsstarke, Ab· 
- - Elastizitat 6. stufung 18 f. 
- - Sarkoplasma 4f. - Kontraktionsvermogen, 
- Gleichgewieht, Drehungs· Sehnelligkeit 3. 

moment 54f., 56. - Kontraktionsvorgang, 
- - zwischen Sehwere und Mechanismus 2 f. 

56f. - Koordinatensystem, raum· 
Gleichgewichtspunkt 59f., liches 54. 

61. - Koordination, elementare 
Gleichgewichtsverhiiltnis intermuskulare 108£. 

46. - - muskulare 37. 
Gleichgewichtszustande39. - Kriiftepaare 47 f. 
Glieder, elastische Ruhe· - Krafteinheit 42, 46 £. 

lage 7. - Kraftentfaltung 39, 45. 
- - passive Bewegung 7. - KraftgroBe,Kraftquelle4L 
- Gliedersystem 38. - Kraftrichtung 47. 
- Harte 37. - Kraftstrecke 47. 
- Halteleistungen 39f. - Kraftwirkung 47. 
- Haltungsmuskel s. auch - Langenveranderung, 

unter Haltungsmuskel. Adaptation 8. 



Muskel, Leistungsarten 40. 
- Lokomotionsbewegungen 

116 f. 
- MassengroBe und Mecha-

nik 39. 
- Massenpunkt 48. 
- Massensystem 52. 
- Massenverteilung 39, 48. 
- maximale reflektorische 

Erregung 96 f. 
- Mechanologie 66. 
- mehrgelenkiger 43. 
- Mengenuntel'schiede; Qua-

litat 42. 
- Milchsaure 29. 
- Mitbewegung 62. 
- Momentflache 55, 61. 
- mono- und polymere 166. 
- motorische Einheit 15, 4Of., 

91 f., 93, 96 f., 98. 
- - Endplatte 13. 
- motorischer Punkt 12. 
- Nachbargelenke 62. 
- Nachentladung 112 f. 
- Nachkontraktion, tonische 

32. 
- Nebeneinanderschaltung 

41. 
- NEWToNsches Gesetz 49. 
- nichttonischer 31. 
- Normalbeschleunigung 51. 
- Okklusion 97 f. 
- passiv insuffizient 43. 
- Pendelfreiheit 60. 
- phylogenetische Stufen-

leiter 6. 
- Plastizitat 6 f., 202. 
- - und Tonus 8. 
- propriozeptive Reflexkom-

ponente 112. 
- Pseudoantagonisten 110. 
- Pseudoermiidung 79. 
- und psychische Vorgange 

497 f. 
- quergestreifter und Sym

pathicus 379 f. 
Querschnitt, physiologi

scher 40, 42, 46. 
QuerschnittgroBe, Messung 

42f. 
- Receptionsfeld, proprio

zeptives 110. 
- Reflex, alliierter 110 f. 
- - element are Abstufung 

95 f. 
- - isolierter 89. 
- Reflexbogen, Verlauf 91. 
- Reflexumkehr 151 f. 
- Refraktarstadium 120. 
- Reibung 38, 51. 
- Reizbarkeit, direkte 12 f. 
- - indirekte 12 f. 
- Reizbeantwortung, Wan-

delbarkeit 150 f. 
- Reizschwelle 71. 

Sachverzeichnis. 

Muskel, Reizung durch Induk-
tionsschlage 79. 

- Richtpunkt 59 f. 
- Rontgendiagramm 3. 
- roteund wellie 125 f., 129f. 
- Riickprallkontraktion 

113 f. 
- Ruhelange, plastische An-

derung 5. 
- - Veranderung der 8. 
- Sarkoplasmagehalt 4. 
- Sarkoplasmakontraktion 

und Sperrmechanismus 
5. 

- Schaltungsvorgange durch 
Korperstellung 154. 

- Schwerkraft 37 f. 
- Schwerpunkt 48 f., 50. 
- - Effektivkraft des 49 f., 

51. 
- Schwerpunktbestimmung 

38. 
- Sehnenverschiebung. 

VerkiirzungsgroBe 44. 
- Spannkraft 45. 
- in Spannung 37. 
- Spannung, maximale und 

reflektorische 40, 97. 
- SpannungsgroBe, Ermitte

lung 42 f. 
- Sperrfunktion, tonische 12, 

18. 
- Starrezustande 30 f. 
- Strecke, maBgebende 41. 
- Stiitzreaktion, positive und 

negative 109. 
- Substrat, chemisches 10. 
- Summation, zentrale 98 f., 

100 f., 102. 
- Sympathicus, Wirkungen 

auf die Skeletmuskula
tur 132 f. 

- Tangentialbeschleunigung 
51. 

- Teilmasse 38. 
- tetanische Erregung, Ver-

schmelzungsfrequenz 92. 
- Tetanus 17 f. 
- TIEGELSche Kontraktur 

32. 
- tonischer 8, 18, 31, 33. 
- - spezifischer Zustand 

125. 
- Tonus und Konstanz 125. 
- - plastischer 134 f. 
- Tonusbiindel 126. 
- Tonuspriifung, klinische 7. 
- Tonusregulation und Sub-

stantia nigra 226. 
- Tragheitsmoment 48. 
- Tragheitsradius 48, 52. 
- Tragheitswiderstand 39. 
- Tragfahigkeit 41. 
- Training 27. 
- transplantierter, selektives 

Ansprechen 73. 

Muskel, Treppe 22. 
- Trophik 459. 
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- Ursprungsfeld 40. 
- Verkiirzung, groBtmogliche 

43f. 
- - und Spannungsleistung 

20f. 
- Verkiirzungsbestreben 44. 
- VerkiirzungsgroBe, Hebel-

arm 46. 
- - Messung 43, 54. 
- Verkiirzungsreaktion 134f. 
- Verlangerungsreaktion 

134f. 
- viscos·elastisches System 9. 
- Vorderarmbeuger und Um-

klammerungsreflex 126. 
- VULPIANSches Phanomen 

132f. 
- Warmebildung 169. 
- Warmeregulation 30. 
- WEBER-FICKsches Gesetz 

43. 
- Widerstand 37f., 40. 
- - elastischer 8. 
- Winkelbeschleunigung48f. 

51. 
- Winkelgeschwindigkeit 

50f. 
- Wirkung, gefiihrte 66f. 
- - statische 54. 
- Zehenstand 60. 
- Zeitspannungskurven bei 

indirekter Reizung 253. 
- Zentripetalbeschleunigung 

51. 
- Zuckungsdauer 17. 
- Zuckungsverlauf, gedehn-

ter 23. 
- Zugkraft 46, 54. 
- Zugrichtung und Span-

nungsgroBe 40f. 
- Zugspannung, tJbertra

gung 17. 
- Zwischengelenk 58. 
Muskelcapillaren, sympathi-

sche, Erregung der 133. 
Muskeldynamik 39. 
Muskelfaser 41. 
Muskelketten 37. 
Muskelkraft 37, 39. 
- absolute 21, 42, 46, 129. 
- und Angst 42. 
Muskellesen 498f. 
Muskelmechanik 37f. 
- Begriff 38. 
- Drehungsmomente 53f. 
- Gelenksystem, zweiglie-

driges 50f. 
- Kinetik 46f. 
- Kriiftepaare 47f. 
- reduziertes System 52. 
Muskelmodelle, Versuche an 

62. 
Muskelpraparat, FeststeIlung 

am 44. 
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Muskelreceptoren, Frequenz 
90. 

Muskelresultante 40, 47, 55. 
- GroBe der 41. 
Muskelrisse 17, 21. 
Muskelspannung X Muskel-

verkiirzung 46. 
Muskelspindeln, Erregung 

128f. 
- und hemmende Erregung 

203. 
- PmLIPPSONB Reflex 134. 
Muskelstatik 39. 
Muskelstoffwechsel und Sym-

pathicus 379. 
Muskeltonus, Begriff 81. 
- und parasympathische In

nervation 382. 
- und sympathische Inner

vation 379. 
- sympathisches Zentrum 

459. 
Muskelverkiirzung und Seh

nenverschiebung 44f. 
Muskelwirkung, Abhangigkeit 

50. 
- mechanische Einheit 40. 
- Qualitat der 39, 62. 
Muskelzuckung und Reflex 92. 
Myasthenie, Chronaxie bei 13. 
Myomeren 166. 
Myopathie, primare 4. 
Myosin 10. 
Myotatic reflexes 195. 
Myotatischer Reflex s. auch 

Dehnungsreflex. 
Myotome 166f., 168. 
Myotonie, motorischer Punkt 

12. 
Myotonische Kontraktur 32. 

Nachdauerkontraktion, 
Hypertonie des dezere
brierten Tieres 202. 

Nachentladung, Reflex 112 f. 
- zentrale 99. 
N achkontraktionen, tonische 

32 f. 
Narkosebewegungen 158. 

. Narkotica und bedingte Re
aktion 345. 

Natriumsedative 344, 346. 
Neocerebel1are Rinde,Reizung 

der 245. 
Neocerebellum 235. 
Neopallium, bedingte Reiz

wirkung 322 f., 351. 
- Unterscheidungsvermogen 

323. 
Nerven, adrenergische 368. 
- afferente autonome 397 f. 
- - Erfolgsorgane, zentrale 

140. 
--- - Reflexumkehr bei An

derung der Reiz
starke 151 f. 

Sachverzeichnis. 

Nerven, Cholinergische 365, I Nervusoculomotorius,Psycho-
368. reflexe der Pupillen 496. 

- gefaBerweiternde para- - phrenicus und Atmung 
sympathische 389. 174 f. 

- Refraktarstadium der 120. - splanchnicus 397. 
- sympathische, gefaBver- 1- trigeminus, Reizung 421, 

engernde 385, 387 f. 423. 
- trophische 409. - vagus, Atemmuskulatur, 
Nervenleitung, Resonanz- Tonus der 174. 

theorie der 75. - - vegetativer Haushalt 
Nervenphysiologie, allgemeine 430. 

Grundbegriffe der 69 f. Netzhaut, konstante Projek-
Nervensystem, hormonale tion der 301. 

Funktion des 442 f. Neuron, motorisches, Reak-
- vegetatives 359 f. tion des 92 f. 
Nervensystem, vegetatives: Neuronenlehre 91, 310 f. 
- Aktionsstrome von Sym- Neuroregulationen 86: 

pathicus und Parasym- NEWToNsches Gesetz 49. 
pathicus 368. Nicotin 377. 

- Chemie, funktionelle 363. Nicotinempfindlichkeit 370. 
- Chronaxie 369. Nierenfunktion, psychische 
- Eingeweidenervensystem Beeinflussung 516. 

370. Normalbeschleunigung 51. 
- Endplattchen, BOEKEB Novocaineinspritzung, para-

akzessorisches 377. vertebrale 415. 
- GefaBe, Innervation 383 f. Nucleus anterior thalami, 
- Gewebshormone 363. Reizung des 227. 
- Gewebspharmakologie363. - Bechterew 192. 
- Giftwirkung, pharmakolo- - caudatus, experimentel1e 

gische 372. Physiologie 230 f. 
- H·Substanz (LEWIS) 361. - Deiters 192. 
- Kreislaufapparat, Inner- - dentatus, hemmende Er-

vation 382 f. regungen 191. 
- Leitungsgeschwindigkeit - fastigius 191. 

367. - lateralis 227 f. 
- Muskelinnervation, vier- - medianus 227 f. 

fache 377. - ruber s. unter roter Kern. 
- Nicotinempfindlichkeit Nullreizwirkung 337. 

370. Nutritionsreflex 136, 430 f. 
- Pharmakologie 371 f. Nystagmus 216, 223. 
- rezeptive Substanz 373. - und Mittelhirn 226. 
- somatisch versorgte Organe 

377 f. 
- Sympathische Innervation 

und Muskeltonus 379. 
- Tiefenperson 362. 
- Tonus und 459. 
- Uberempfindlichkeit 369. 
Nervus auricularis magnus, 

Facialismuskula tur, 
Reflexe auf die 146, 
147 f. 

- auriculo-temporalis, 
Ligatur 146. 

- depressor, Blutdruck 426 f. 
- - sensible Vagusaste 175. 
- facialis, Lahmung, 

Schwitzen bei 395. 
- ischiadicus, Blutdruck 

426f. 
- - Chronaxiewerte der 

sensiblen Fasern 145, 
147. 

- - SchweiBfasern 373. 
- lingualis, Blutdruck und 

Erregung 137. 

Occipitallappenentfernung, 
doppelseitige 350. 

Occipitalla ppenexstirpation 
und Sehfunktion 350. 

Odeme bei Hirnrindenschadi
°gung 482. 

Oesophagus, Innervation des 
392. 

OhrgefaBe, Blutfiille 507. 
Ohrreflexe der Katze 146f., 

148. 
Okklusion 97 f. 
Opisthotonus 238. 

Padutin 376. 
Palaocerebellare Rinde, Rei

zung der 245. 
Palaocerebellum 235f. 
Palaeostriatum, Blutdruck 

430. 
Palliativtrepanation 522. 
Parasympathicus, Aktions

strome 368. 



Parasympathische kraniale 
Zentren 416. 

P.1rathyreoidhormon, Reak
tion, bedingte 347. 

Paravertebralanasthesie 416. 
PartialreflexbogE;lp, Verschie

denheit der Ubertragungs
zeiten 142. 

Patellarreflex 156f. 
- Reflexzeit 142f. 
Pa tellarsehne, Dehnungszu

stand und Reflexumkehr 
153. 

Penis, Erektion des 403. 
Periode, irresponsive 76. 
Periodik 76. 
Peripherie, punktfOrmige Re

prasentation in der Rinde 
312. 

Peristaltik, Antagonismus, 
funktioneller llO. 

- Kettenreflex ll6. 
Pes pedunculi 422, 425. 
Pharmakologie 371£. 
Phase, refraktare 120f. 
- iibernormale des Nerven 

102, 124. 
PHILIPPSONB Reflex 134. 
Phosphorausscheidung 517. 
Phosphorkreatin, Kontrak-

tionsprozeB, muskularer 
29. 

Phylogenetische Stufenleiter 
6. 

Physiologische Begleiterschei
nungen psychischer Vor
gange 492f. 

Physostigmin 372, 374. 
Pigmentzellen 396. 
Pilocarpin 372, 374, 394. 
Piloerection, willkiirliche 477. 
Pilomotoren, Erregung 137. 
Pilomotorenzentren, segmen-

tale 412f. 
Pilomotorische Reaktionen 

bei Hemiplegie 484, 487. 
PILTzscher Vorstellungsreflex 

497. 
Piqure 451£. 
Pituitringehalt des Liquor 

cerebrospinalis 441. 
Plastizitat (BETHE) des Ner-

vensystems 178, 311. 
- und Funktionswandel 84f. 
- der Muskulatur 6f. 
- und Tonus 8. 
Plastizitatskoordinationen 85. 
Plethysmographische Kurve 

505f., 508. 
- Untersuchungen bei Hemi-

plegie 479. 
Polymorphe Zellen 277. 
Polypnoe 445. 
Polyurie, cerebrale Beeinflus

sung 449f. 

Sachverzeichnis. 553 

Purinkorper 455. Po lyurie , dauernde, Corpus 
trapezoides 452. 

- voriibergehende, Medulla 
oblongata 452. 

Putamen, experimentelle Phy
siologie 230. 

Postzentrale Rinde, Eigen
strombild 294. 

- - elektrische Erregbar
keit 289f. 

- - Sensibilitatsstorungen 
nach Lasion der 300. 

Pramotorische Region, Ein
fluB auf vegetative Vor
gange 480, 487f. 

Pyramidenbahn, Rindenrei
zung nach Ausschaltung 
284. 

Pyramidenbahnlasion, Reflexe 
299. 

Pyramidenzellen, groBe, Para
lyse 300. 

- Rindenreizung 277. 

Prazentrale Rinde, Eigen- Raum, Stellung im 124. 
strombild 294. RAYNAUDSche Krankheit, 

- Windung, Exstirpation Kaltereiz 361. 
298. Reaktion, bedingte 320f. 

Priapismus 161. Reaktion, bedingte: 
Propriozeptive . Sensibilitat - Abwehrreaktionen 339f. 

beim Thalamustier 306. - Alkohol 347. 
Pseudoaffektiver Reflex 222, - Artreaktionen 320, 325. 

227. - aufgeschobene beim Kind 
Pseudoaffektreaktion beim 355. 

groBhirnlosen Tier 308. - Aus16schung 328f., 354f. 
Pseudoantagonisten llO. - Ausstrahlung 330. 
Pseudoermiidung 79. - Bildung 321. 
Pseudopodien 5, 6. - biologische Wichtigkeit 
Psychischer V organg und 321. 

Blutdruck 507. - Bulldoggentyp 337. 
Psychobiologie, Reaktion, be- - Chloralhydratwirkung347. 

dingte 355f. - Coffeinwirkung 342f., 344. 
Psychogalvanische Reflexe - Corpus striatum 322. 

488. - Definition 325. 
Psychographie 500. - Durst 333. 
Psychophysische Blutver- - Eintonigkeit 341. 

schiebung, Hypothalamus - Ergosterol 347. 
429, 431. - Erleben, propriozeptives 

Psychoreflexe der Pupillen und exterozeptives 35l. 
495f. - Extrareiz 331. 

PuIs bei Hemiplegie 481. - beim Fisch 352. 
PulsationshOhe des Gehirns - Funktionen, hOchste inte-

5llf., 513. grierte 323, 355. 
Pulsatorische Schwankungen - Futterreaktionen 326f. 

509f. Geruchsfunktion 349. 
Pulslange (Plethysmographie) - Grundumsatz 335. 

505. - Gyrus sigmoideus, Ent-
Pulsverspatung 508f., 514. fernung 351. 
Pupillarreflex 142. - Hemmung 321, 330, 349. 
Pupillen, Beeinflussung, will- - Hirnrindenfunktion 323. 

kiirliche 417. - Horfunktion 350. 
- Erweiterung 420, 425f., - Hund, akustische Unter-

495f. scheidungsfahigkeit 352. 
- - Latenzzeit 497. - Hundetypen 336f., 341, 
- rhythmische Schwan- 349. 

kungen bei Gerausch - Hypercalcamie 347. 
496. - Immunreaktion 335. 

- und Schlaf 497. - Induktion 328. 
Pupillenreaktion, Hemmung - Intensitat der Reize 330, 

des Sphinctertonus 497. 343, 353f. 
- paradoxe 369. . - Kaninchen 352. 
- - bei Tabes 391. - Katze 352. 
Pupillenregulationszentrum, - Kettenreizwirkungen 354. 

Corpus striatum 425. - bei Kindern 353f. 
Pupillenstorungen bei Hirn-·. - Klang 323. 

rindenschadigung 486. 1- Konflikt, Triebe 331. 
Pupillenunruhe 495. - Konzentrierung 330. 
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Reaktion, bedingte: 
- bei Kranken 354. 
- Kurve, "zWllizipflige" 346. 
- Latenzzeit 344, 347, 353. 
- Methodik 325f. 
- Narkotica 345. 
- negativ bedingter Reiz 326, 

331, 337f. 
Reaktion, bedingte, negativ 

bedingter Reiz: 
- Abwehrreaktion 340. 
- Begriff 324. 
- Coffein 344. 
- bei Kindern 354. 
- negativ bedingte Reizwir-

kung, Schwellenernie
drigung nach 328. 

- Neopallium 322f., 351. 
- neugierige Tiere 332. 
- nicht verstarkter Reiz 332. 
- Nullreizwirkung 337. 
- 2. Ordnung 352. 
- 3.0rdnung 353. 
- Orientierungsbewegungen 

345f. 
- Parathyreoidhormon 347. 
- Phylogenese 322. 
- Physiologie, vergleichende 

351£. 
- und Psychobiologie 355f. 
- Ratte 352. 
- Rindenfunktionen, Mosaik 

von 330. 
- Schaferhund 337. 
- Schaf 340, 342, 349. 
- - und Anpassungsfahig-

keit 352. 
Schlafrigkeit 336. 

- Schmerz und bedingter 
Futterreiz 333f. 

- Schwein 352. 
- Schwelle, erhOhte 327, 331. 
- - niedrigere 327f., 344. 
- schwellenandernde Pro-

zesse 348f. 
- Sedativa 344, 346. 
- Sehreize 323, 350. 
- Signalisation 325. 
- Spannung, Losung 341. 
- Stabilitat 328, 331£., 336, 

338. 
- starke Reize 338. 
- Storung 331, 337f. 
- Symbolisation 325. 
- Taktilunterscheidung 350. 
- Thyreoiddriisenextrakt 

347. 
- Totalreaktion 333. 
- Uberbeanspruchung 337f., 

356. 
- unbedingter Reiz, Ubelkeit 

324, 333. 
- - - Verwandlung in be

dingten Reiz 334. 
- Unterscheidungsfahig

keiten 325, 339f., 351£. 

Sachverzeichnis. 

Reaktion, bedingte: Reflex, Chronaxie 138f. 
- verspatete Reaktion 355. - - undReizfrequenz 102f., 
'- Versuchstiere 332f., 336f. 149. 
- Verstarkung 324. - - sensible und zentrale 
- Voraussagbarkeit 332f. Ansprechbarkeit 
- Zeitintervall 330, 341£., 147f. 

353. - - Variabilitat 144. 
- Ziege 352. - Chronaxieschaltung, LA-
- s. auch unter Reflex und PICQUES Theorie 148£., 

Reiz, bedingter. 150, 154. 
Reaktion, relative GroBe der - Dauerreiz und Rhythmik 

71. 116. 
- unbedingte 320. - Dehnungsreflex 127f. 
ReaktionsfOrderung, Bahnung - - an Beugemuskeln 130. 

77. - - und Bremsreflex 131. 
- Erregungsriickstand 77. 1- - Enthirnungsstarre 194, 
- Summation 77. I 198, 200, 203. 
Reaktionshemmung 77f. - - Haltung, normale 125, 
Reaktionskraft 49. 129. 
Rebound s. Riickprallkontrak- I - - Latenz 143. 

tion. - - und Nachentladung 
Receptionsfeld, propriozepti- 113. 

ves 110. - - Verlangerungsreaktion 
- receptives 110. 134. 
"receptive" Substanz der Zelle - "derecruitment" 111. 

373. - Dermatome 163£. 
Receptives Feld 89. - doppelphasischer 116. 
Receptoren 89f. - Eigenreflex 127. 
- adaquate Reizung 93. - - der Atemmuskulatur 
- Adaptation 90. 171, 177. 
Recruitment 99, I11f. - Einheit, motorische 91£., 
"Reduziertes System" 52. 93, 96f., 98. 
"referred pain" 371, 399. - Einteilung 94f. 
Reflex, Achillessehnenreflex, - Einzelhemmung, Gesamt-

Reflexzeit 143. dauer 104. 
- Adaptationsreflex FOER- - Ejaculationsreflex, Re-

STERS 135. fraktarstadium beim 
- afferente Nerven 97f. 123. 
- Aktionsstrome und toni- - elektrische Auslosung 143. 

sche Innervation 126f., - vom "d'emblee-Typus" 
128. 111. 

- bei akut und chronisch - enterozeptiver 95. 
spinalen und bei decere- - Enthirnungsstarre 127 f. 
brierten Katzen 161. - - Extremitatenstreck-

- Alles-oder-Nichts-Gesetz stellung 130f. 
90. - Entlastungsreflex 136, 430. 

:- alliierter 99, 110£., 136. - epitatischer 135. 
- Analreflex 127. - Erregungsrhythmus 94. 
- Artreflex 320, 325. - Erregungsschwarme 90, 
- Atmung, nervoseSteuerung 92, 100. 

172£. - Erregungsstoff 101. 
- Aufgabe des Reflexappa- Erregungswellen, Frequenz 

rates 124. im Nerven 90, 93f., 
- Automatie, spinale 169f. 95. 
- autonomer 371. - primare zentrale 117. 
- Bahnung 98f. - riicklaufige und moto-
- bedingter 223, 307, 321, risches Zentrum 

477. 107. 
- Begriff 80. - - Vorderhornzelle 
- BeiBbewegungen 115. 112. 
- Beriihrungsreflex MUNK Erregungszustand, zentra-

223,238,241£.,255,297, ler 101, 105, 107. 
306. - - Nachentladung 113. 

- Beugereflex s. unter Beuge- - - Reflexzeit 140f. 
reflex. Erythem 390. 

- Blinzelreflex 206, 226, 302. exspiratorischer 173f. 



Reflex, exterozeptiver 95, 99, 
109f. 

- Extremitaten, hintere, iso
lierte, spinale Seg
mente 162. 

- - - und vordere 119. 
- auf die Facialismuskulatur 

147f. 
- Fixationsreflex 135. 
- Fliigel, und Schwanzstell-

reflexe 143. 
- Fokus des receptiven 

Feldes 89. 
- Fremdreflex 109. 
- und ganzheitliche Gestal-

tung 177f. 
- Gegenhalten 125. 
- gegenseitige Forderung 

98f. 
- gekreuzter bei Embryonen 

172. 
- Greifreflex 221. 
- HAABScher Rindenreflex 

497. 
- Halbzentren-Theorie 

(GRAHAM.BROWN) 118. 
- Halsreflexe, tonische 189, 

196, 198. 
- Halsstellreflexe 130, 209. 
- Haltung, nervoser Mecha-

nismus der 128, 129f., 
240. 

- Haut, adaquate Reizungen 
152. 

- Hautmuskelreflex, Ausfall 
157. 

- Hautreflex, galvanischer 
413, 432. 

~ - spinaler 158. 
- Hemmung 103f., 106f. 
- - intrazentrale 104f. 
- - und Refraktarstadium 

105. 
- - reziproke 106. 
- - und Synapse 105f. 
- hormonale Beeinflussung 

157. 
- Impulse, reflexauslosende 

90. 
- - zentripetale 91. 
- Induktion, sukzessive 114. 
- Innervation, Abstufbarkeit 

der 91. 
- - reziproke 103, 106, 

109f., 122, 136. 
- - segmentale 163f. 
- inspiratorischer 173. 
- Interferenztheorie 104f. 
- Intervall 99f. 
- ipsilateraler 162. 
- Irradiation autonomer Re-

flexe 136. 
- - der respiratorischen 

Innervation 137. 
- "irresponsive Periode" 124. 

Sachverzeichnis. 

Reflex, Isochronie-Gesetz 
139f., 143, 148. 

- isolierte spinale Segmente 
162f. 

- isolierter, Fiktion des 89. 
- Kaltetremor und Extremi-

tatenbewegung 118. 
- Kettenreflex 116. 
- Kieferoffnungsreflex und 

KieferschluB 114f. 
- Klonus 128. 
- Korperstellreflexe auf den 

Korper 209. 
- - auf den Kopf 209. 
- Konstanz der Stellung im 

Raum 124f. 
- Konstitutionschronaxie 

144. 
- Kontraktionen 95f. 
- Koordination 95f. 
- - elementareintermusku-

lare 108f. 
- - systembedingte 160. 
- - zeitliche ll1f. 
- Kratzreflex 89, 99f., 155. 
- - s. auch unter Kratz-

reflex. 
- Kreislaufreflexe 384. 
- Labyrinth 130, 310. 
- Labyrinthreflexe, tonische 

189, 194, 196f., 198,201, 
203, 206f. 

- Labyrinthstellreflex 208f. 
- Laufbewegungen bei des-

afferentierten Extremi
taten 118. 

- Laufreflex 117. 
- Lehre 88f. 
- Lokomotionsbewegungen 

116f. 
- - bei spinalen Tieren 160. 
- MENDEL-BECHTEREwscher 

299. 
- Metachronosen 146, 149f. 
- motorisches Neuron 92f. 
- Muskelzuckung 92. 
- myotatic reflexes 195, 199. 
- Myotom, isoliertes 163. 
- Nachentladung 112f. 
- - zentrale 99. 
- Nachschub 129. 
- N euronenlehre 91. 
- Niesreflex 206. 
- nocizeptiver 108, 111, 142. 
- Nutritionsreflex 136, 430. 
- Ohrreflexe der Katze 146f., 

148. 
- Okklusion 97f. 
- Patellarreflex 142f., 156f. 
- Phase, iibernormale des 

Nerven 102. 
- - - nach Reflexen 124. 
- phasischer 95, 118f. 
- PHILIPPSON8 Reflex 134. 
- PILTzscher Vorstellungs-

reflex 497. 
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Reflex, Priapismus 161. 
- propriozeptiver 95, 99, 108, 

110, I11f. 
- pseudoaffektiver 222, 227. 
- Pseudoantagonisten 110. 
- psychogalvanischer 413, 

488. 
- Psychoreflexe der Pupille 

495f. 
- Receptionsfeld, proprio-

zeptives 110. 
- - rezeptives 89, 110. 
- Receptoren 89f. 
- Receptorreizung,adaquate, 

Reflexzeit 141. 
- Recruitment 99, ll1f. 
- Refraktarstadium 120f. 
- - des Nerven 102. 
- - zentrales 116. 
- Reiz s. auch unter Reiz. 
- Reizbeantwortung, Wan-

delbarkeit 150f. 
- Reizfrequenz 100. 
- Reizgestalten 103. 
- Reizintervall, optimales 

100f. 
- Reizstoffe 92. 
- Reizzeitspannungskurven 

138f. 
- rhythmischer 115f. 
- ROSSOLIMoscher 299. 
- Riickprallerschlaffung 114. 
- Riickprallkontraktion 

113f., 119. 
- Schluckreflex 101, 207. 
- - Refraktarstadium 123f. 
- - und Summations-

gesetze 102£. 
- Schreitbewegungen 119. 
- Schweifwedeln 115. 
- Schwellenzahl sich sum-

mierender Reize 100. 
- Schwerkraft 125. 
- Segmente, spinale, caudal 

angrenzende 158f. 
- Sehnenreflexe 92, 99. 
- - Bremsreflex 131. 
- - Reflexzeit 140, 143. 
- - Refraktarstadium 122. 
- - tonischer Reflex 127f. 
- - Verstarkung wahrend 

des Inspiriums 138. 
- Sehnenspindeln 128. 
- Selbstverstarkung 111. 
- Sensibilisierung der Zen-

tren fiir unterschwellige 
Reize 101. 

- Shock, spinaler 157 f. 
- somatischer und EinfluB 

des Sympathicus 156f. 
- - und GefaBtonus 159. 
- Sphinctertonus 127. 
- spinaler 89f., 102, 108. 
- spontane Entladung des 

gehemmten Zentrums 
114. 
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Reflex, Stellreflexe 206£.,310. 
- - optische 209, 218. 
- Streckreflex s. unter 

Streckreflex. 
- StreckstoB 117. 
- Strychninvergiftung, 

lokale 164. 
- Stiitzreaktion, positive und 

negative 109. 
- Stiitztonus 187. 
- Subordinationschronaxie 

144. 
- Sukzessivsummation 99. 
- Summation, simultane 98. 
- - zentrale 98f., loo£., 

102. 
- Smpathicus, EinfluB auf 

die N ervenchronaxie 
144. 

- - Wirkungen auf die Ske
letmuskulatur 132f. 

- sympathische Faser, Re-
flexzeit 141. 

- Synapse 91, 101. 
- Synapsenverzogerungl4lf. 
- tonischer 95, 124f. 
- - Ermiidbarkeit 129. 
- - exterozeptive und pro-

priozeptive AuslO
sung 127. 

- - spinale Impulse 126f. 
- Tonus, plastischer 134f. 
- 'rypus 94. 
- Uberkreuzungszeit 141. 
- Uberlappung, zentrale 98. 
- Umklammerungsreflex 

126f., 131. 
- unisegmentaler 162. 
- vegetativer 91£., 135f. 
- Verkfirzungsreaktion 108, 

134f., 203f. 
- Verlangerungsreaktion 

134f., 202f., 204. 
- Verschmelzungsfrequenz 

bei tetanischer Muskel
erregung 92. 

- WEDENSKy-Phanomen 
104. 

- Widerstandsreaktion 125. 
- Zeitfaktor im Reflexge-

schehen 138£., 144f. 
- "Zeitmarkier-Reflex" 160. 
- Zungenkieferreflex s. u. Z. 
- s. auch unter Erregung, 

Reaktion, Reiz. 
Reflexschaltung 153f. 
- s. weiter auch unter Schal-

tung. 
Reflextetanus, schwacher 114. 
Reflexumkehr 149, 151£. 
Reflexzeit, Abhangigkeit von 

der Reizstarke 142. 
- kiirzeste 140. 
Reflexzentren, afferente 

Nerven 140. 
- und Hypothalamus 423f. 

Sachverzeichnis. 

Reflexumstimmung 146. 
- unterschwelliger Saum 99. 
Refraktarstadium 120f. 
- absolutes 76, 120. 
- Hemmung und 104£. 
- des Nerven 102. 
- relatives 76, 120. 
- zeitlicher Ablauf 139. 
- zentrales, rhythmischer 

Reflex 116. 
Regenerationsfahigkeit,durch

schnittener autonomer 
Nerven 369. 

Regio hypothalamica und 
Laufbewegungen 208. 

- subthalamica 188, 424. 
Reitbahnbewegungen 227. 
Reiz, Bahnung 77. 
- Chemoreceptoren, peri

phere und Atmung 176. 
- Definition 72. 
- Einzelreiz und Hemmung 

104. 
- ErregungsrUckstand 77. 
- negativ bedingter 324, 326. 
- - - Schwelle, Erniedri-

gung 328. 
- nicht verstarkter 332. 
- schmerzender bedingter 

333. 
- Schwellenzahl sich sum

mierender 100. 
- Sensibilisierung der Zen

tren ffir unterschwellige 
101. 

- Summation 77. 
- unbedingter Verwandlung 

in bedingten 334. 
- - Vorgang 324. 
- unterschwelliger 98. 
- - Hemmung 107£. 
- verstarkter 324, 326f. 
- zeitlich iiberlagernder 321. 
Reizbarkeit 70, 73, 75. 
- direkte 12f. 
- und Erregbarkeit, Unter-

scheidung 73. 
- indirekte 12f. 
- und Leitfahigkeit 75. 
- mechanische 12. 
Reizeffekte, homolaterale 289. 
- rhythmische Schwan-

kungen 279. 
Reizfrequenz 92f., 100. 
- Chronaxie und Anderung 

der 102£., 149. 
Reizgestalt 103, 153. 
Reizintervall, optimales 100f. 
Reizleitung, Begriff 72. 
Reizschwelle 71. 
Reizserien und Hemmung 104. 
Reizstarke und Effekt 287. 
- und Reflexzeit 142. 
Reizstoffe, Bildung in der 

Peripherie 92. 

Reizstoffe, peripher gebildete 
vegetative 136. 

"Reizung" 73. 
- kftnstliche, Wandungs

effekt 79. 
- "schwebende" Methode 

105. 
- - und Refraktarstadium 

121. 
- unterschwellige und Bah-

nung 279. 
- Wiederreizung 115. 
Reizungsstoffwechsel 73. 
Reizwirkung am Erfolgsorgan 

75. 
- sympathische oder para

sympathische 136. 
Reizzeitspannungskurven 

138f. 
Reperkussionen 13. 
Resonanztheorie der Nerven

leitung 75. 
Restitution, funktionelle nach 

corticaler Lasion 313. 
Resultante der Krafte 47, 55. 
Reticulospinalbahn, proprio

zeptive Muskelerregung 
193f. 

Rheobase 71, 138, 381. 
Rheumatismus, Muskelchron-

axie 13. 
Rhythmik, automatische 76. 
"Richtpunkt" 59f. 
Riechapparat, Totalexstirpa-

tion der Rinde 308. 
Riechhirn, Reaktion, bedingte 

349. 
Riechnerv, Durchschneiden 

349. 
Riechspharen 303. 
Riesenpyramidenzellen, Rin-

denreizung 277f., 282. 
Rigor, Adaptationsreflex 7. 
- Elastizitatsmodul 9. 
Rinde, punktformige Repra-

sentation der Peripherie 
312. 

- und regulierende vegeta. 
tive Zentren 466. 

- Wechselwirkung zwischen 
Thalamus und 314f. 

- s. auch unter GroBhirn-
rinde. 

Rindenblindheit 301. 
Rindenreflex, HAABscher 497. 
Rindenreizeffekte, Instabilitat 

312. 
Rontgendiagramm und Kon

traktion 3. 
Rollbewegungen 236, 241£., 

247f., 249f. 
ROSSOLIMOscher Reflex 299. 
Roter Kern, elektrische Klein

hirnreizung 191. 



Roter Kern und Enthirnungs
starre 188, 190, 194, 
200, 206_ 

- - Labyrinthstellreflexe 
206, 209, 216, 226, 
244. 

- - Laufbewegungen, alter
nierende 207f. 

- - Muskeltonusverteilung 
225. 

"Ruckendreieck" 165. 
Ruckenmark, Automatie, spi

nale 169f. 
- Bahnung 98f. 
- Chronaxie, sensible und 

zentrale Ansprechbar
keit 147f. 

- Dermatome 163f. 
- Diaschisishypothese 158,. 

313. 
- Einzelmuskel, maximale 

reflektorische Erregung 
96f. 

- Exstirpation des, Lebens
dauer nach 163. 

- funktionelle Grenzen 313. 
- Haltung, nervoser Mecha-

nismus der 129f. 
- Hemmung 103f. 
- Impulse, spinale 126f., 

132f. 
- Innervation, segmentale 

163f. 
- isoliertes 157 f. 
- Koordination, elementare 

intermuskulare 108f. 
- - zeitliche der Reflexe 

lllf. 
- Maximum der Leistungen 

187. 
- motorische Einheit 9lf. 
- - motorisches Neuron 

92f. 
- Muskeln, segmentale In

nervation 166. 
- Nachentladung 112f. 
- norm ales, Leistungen des 

88f. 
- Okklusion 97f. 
- Rebound 113f. 
- Receptoren 89f. 
- Recruitment III f. 
- Reflex, rhythmischer 115f. 
- - tonischer 124f., 127f. 
- - Umkehr 15lf. 
- - s. auch unter Reflex. 
- Reflexe, spinale 89f. 
- Reflexgeschehen, Zeitfak-

tor 138f. 
- Reflexkoordination 95f. 
- Refraktarstadium der 

Nervenfaser 120f. 
- Reizbeantwortung, Wan

delbarkeit der 150f. 
- Ringskuhlung 158f. 
- Schaltungen 153f. 

Sachverzeichnis. 

Ruckenmark, Segmente, iso-
lierte 162f. 

Shock 157f. 
Stoffwechsel 455. 
Summation 98f. 

- Tier, spinales 159f. 
- vegetative Reflexe 135f. 
- vegetativ-nervose un(l hu-

morale Einflusse 156f. 
- verkurztes 409. 
- Verkurzungsreflex 134f. 
- Verlangerungsreaktion 

134f. 
- Zeiterregbarkeit, Variabi

litat 144f. 
- Zeitfaktor im Reflex-

geschehen 138f. 
"Ruckenmarksseele" 88. 
Ruckenmarkstiere 159f. 
R uckprallerschlaffung 114. 
Ruckprallkontraktion 113f., 

119. 
Ruhelangen, Veranderung der 

5, 8. 
Ruhelage, elastische der 

Glieder 7. 
Rumpfdermatome, Uberlap

pung 164f. 
Rumpfmuskulatur, gefelderte 

Innervation 167. 

Saugerkleinhirn 235. 
Saugetiere, Kleinhirnexstirpa

tionen 237 f. 
Salzstich 452. 
Salzstoffwechsel, cerebrale 

Beeinflussung 452 f. 
Salzzentrum 453. 
Sarkolemm 17. 
Sarkoplasma und Kontrak-

tionsform 4. 
- und Muskel 5, 125. 
- Verkurzungsfahigkeit 32. 
Sarkoplasmakontraktion, 

Sperrmechanismus 5. 
Sauerstoffmangeldyspnoe 176. 
Schadelinhalt, Volumenzu

nahme 510. 
Schallokalisa tionsreaktion 

beim Thalamustier 307. 
Schaltung im Zentralnerven

system 148, 150. 
Schaltungen, reflektorische 

durch Dehnungsreize 153f. 
Schaltungsvorgange durch 

Korperstellung 154. 
- Theorie der 156. 
ScheinfUtterung, EinfluB der 

157. 
Scheinwut 308. 
Schilddrusenhormone, Reflex

erregbarkeit 157. 
Schizotonische Ataxie 259. 
Schlafenlappen, Entfernung 

der, bedingte Reaktion 
nach 350. 
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Schlafrigkeit, bedingte Reiz
wirkung 336. 

Schlaf und Atmung 504. 
BlutfUlle des Gehirns 515. 
Galvanometerausschlage 

521. 
Gerausche, Einwirkungvon 

515. 
Gehirntemperatur 520. 

- und Pupille 497. 
- Reaktion, bedingte 349. 
- vegetative Zentren 460 f. 
Schlafsteuerungszentrum 461. 
Schluckakt, Kettenreflex 116. 
Schluckbewegungen und Sub-

stantia nigra 226. 
Schluckreflex 101, 207. 
- nach Ablauf des relativen 

Refraktarstadiums 124. 
- Refraktarstadium 123. 
- und Summationsgesetze 

102 f. 
Schluckzentrum, Chronaxie 

149 f. 
Schmerz und Arterie 384. 
- und bedingter Futterreiz 

334. 
- Paravertebralanasthesie 

416. 
- ubertragener 371, 399. 
Schmerzreiz und Hemmung 

108. 
Schmerzzentren 423 f. 
Schragenreaktion 213. 
Schreck, Hirnzirkulation 512f. 
Schreitbewegungen 119. 
Schunkelreaktion 216, 223 f., 

229, 240. 
Schweif, Reflexe 155. 
Schweifwedeln 115. 
SchweiBabsonderung, EinfluB 

der Hirnrinde auf 483, 
487 f. 

SchweiBaura bei JACKSON
scher Epilepsie 483. 

SchweiBbild 394. 
SchweiBdrusen, Innervation 

393 f. 
- und psychischer V organg 

520f. 
SchweiBdrusenfaser, sym

pathische 365. 
SchweiBdrusennerven 373. 
SchweiBdrusenzentren fUr die 

hintere Extremitat 404. 
SchweiBsekretion, zentrale 

Regulierung 431 f. 
SchweiBsekretionszentren, 

segmentale 413 f. 
SchweiBzentrum, Zwischen

hirn 433, 435. 
Schwelle, erhOhte, bedingte 

Reaktion 327, 331. 
- galvanische 138. 
- niedrigere, bedingte Reak-

tion 327 f. 
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Schwellenreize 277 f., 280,286. 
Schwellenwechsel, Erklarung 

330. 
Schwellenzahl, sich summie

render Reize 100. 
Schwere, Drehungsmomente 

der, und Muskeln 55 f. 
- Gleichgewicht zwischen, 

und Muskeln 57 f. 
Schwerkraft 37 f. 
- Beuger beim Faultier 131. 
- Extremitaten und 125. 
- und Stellung 196, 200. 
- tonische Reflexe 125. 
Schwerpunkt 48 f., 50. 
- Effektivkraft 49 f., 51. 
Schwerpunktbestimmung 38. 
Schwerpunktlage 39. 
Schwimmen des kleinhirnlosen 

Tieres 236, 240, 251, 253f., 
257. 

Schwungkraft des bewegten 
Korpers 58. 

Sedativa in kleinen Mengen 
und bedingte Reaktion 
346. 

Seelenblindheit 301. 
Segmente, spinale isolierte 

162 f. 
Sehen, rohes und Funktion 

350. 
Sehfunktion und Occipital-

lappenexstirpation 350. 
Sehhugel, Laufakt 226. 
Sehnenreflexe, Auslosung 99. 
- Bremsreflex 131. 
- Einzelzuckung 92. 
- Reflexzeit 140, 143. 
- Refraktarstadium 122. 
- bei spinalen Affen 161. 
- tonischer Reflex 127. 
- Verstarkung wahrend des 

Inspiriums 138. 
Sehnenspindeln, Dehnungs. 

reflex 128. 
Sehreize, bedingte Reizwir· 

kung auf 323. 
Sehrinde 300 f. 
Sehstorungen, Restitution von 

302. 
Sekretion, innere und psychi

scher Vorgang 517. 
- - Stoffwechsel 456. 
- - Zentren, vegetative 

438 f., 442. 
Selbststeuerung der Atmung 

173 f. 
Sensibilisierung der Zentren 

fUr unterschwellige Reize 
101. 

Sensibilitat, propriozeptive 
und Kleinhirn 254. 

- Sympathicus, EinfluB auf 
381. 

- tiefe 291. 

Sachverzeichnis. 

Sensibilitatsbahnen, auf
steigende, Thalamus opti
cus 229. 

Sensibilitatsstorungen, Thala
mus opticus, einseitige La
sion 228. 

Sensibles Rindengebiet 291 f. 
Sensorische Fasern aus den 

Eingeweiden 414. 
Sensorium commune 269. 
SETSCHENowscher Hem-

mungsversuch 156. 
Sham-rage 308. 
Shock, spinaler 157 f. 
- - Blutdrucksenkung 

158 f. 
- - Dauer 158. 
-- Diaschisis 158. 
- - Durchschneidungsreiz 

158. 
- - kranialer Rucken

marksabschnitt 159. 
- - Ringskuhlung des 

Ruckenmarks 158 f. 
- Wesen des 85. 
Signalisation 325. 
Sinus caroticus, chemische 

Reizung 176. 
- - Erregung und Aus

schaltung 136. 
- - Patellarreflex und 

Drucksteigerung im 
156. 

Sinusnerven, Atmung 175. 
Somatisches System, vegeta

tive und humorale Beein
flussung 156 f. 

Sonderbewegungen 257, 297. 
Spannung, maximale bei Rei

zung des motorischen 
Nerven 97. 

- und motorische Einheit 96. 
- und Verkurzung 16. 
Spannungsentwicklung, 

Kleinerwerden 22 f. 
SpannungsgroBe 41 f., 43. 
Spannungskurve, isonietrische 

Verkurzung 145. 
Spannungszustand, Erhaltung 

81. 
Spastische Lahmung, Musku

latur, tonische Fahigkeit 
133. 

Speicheldrusen, Innervation 
392 f. 

- und psychischer Vorgang 
515 f. 

Speicheldrusensekretion, Zen
trum 404f. 

Speichelreflex des H undes 324. 
Speichelsekretion, paraly

tische 369. 
Sperrfunktion, tonische 12, 

18, 33. 
Sperrmechanismus, Sarko· 

plasma 5. 

Sphincter ani 436. 
- vesicae 436. 
Sphinktertonus 127, 497. 
Spinale Katze, Beugerstarre 

132, 161. 
Spinaler Hund und Reflexe 

116. 
Spinales Tier, Reflexe des 

159 f. 
Splanchnicus, Reizung des 

zentralen Stumpfes 15i. 
Sprachmuskulatur im Affekt 

500. 
Sprungbereitschaft 206 f. 
Stabchendoppelbrechung 3. 
Starrezentren 192, 194, 198, 

: 206. 
Starrezustande 30 f. 
Statisches MaB 64. 
Steady state 25. 
Stehbereitschaft 296. 
Stehen, Dehnungsreflex 129 f. 
- Reflexumkehr 152. 
Stellreflexe 206 f. 
- Enthirnungsstarre 224. 
- an groBhirnlosen Affen 

298, 310. 
- optische 209, 218. 
- roter Kern 244. 
Stellung der Korperteile und 

Erregbarkeitsverteilung 
154. 

- im Raum, Reflexapparat 
124. 

Stemmbeinreaktion, dezere· 
briertes Tier 207, 215. 

- groBhirnloses Tier 213 f., 
215, 217, 220. 

Stereognostischer Sinn, Sto
rung 228. 

Stigmatisierung 477. 
Stirnlappen, Pupillenbewe

gungen, EinfluB auf 488. 
Stoffwechsel, Affektvorgang 

und 517 f. 
- bei Hirnrindenschadigung 

477. 
- zentrale Regulierung 449 f. 
Stoffwechselregulierung, Zell

gruppen, Funktion be
stimmter 459. 

Stoffwechselzentren, cerebrale 
455f. 

"Strecke, maBgebende" 41. 
Strecker, Automatie, spinale 

170. 
- Bergsteigen 129. 
- und Schwerkraft 125. 
Streckerchronaxie, Beuger

chronaxie 144. 
Streckerzentrum, Beugerzen

trum 119. 
Streckmuskel, Aktionsstrom 

bei dezerebriertem Tier 
199. 

- Dezerebration 194 f. 



Streckmuskel, Hypertonie 
nach Kleinhirnexstir
pation 236. 

Streckreflex, gekreuzter 93 f., 
96, 99, 109. 

- - d'embJt\e-Typus 112. 
- - Korperhaltung 131. 
- - Nachentladung 112 f. 
- - Riickprallkontraktion 

113 f. 
- - Segmente, isolierte 

spinale 162. 
- - Verkiirzungsreaktion 

134. 
- - Zeiterregbarkeit und 

AuslOsung des 147. 
- Hemmung 104. 
- Katze, chronisch spinale 

162. 
- Pseudoantagonisten 110. 
- Reflexumkehr 152 f. 
- Riickenmarksdurchschnei-

dung 159. 
Streckstarre s. auch unter 

Enthirnungsstarre und de
zerebriertes Tier. 

StreckstoJl 123. 
- beirn spinalen und dezere

brierten Tier 117. 
Streckzentrum und Erregung 

130. 
Streifenhiigel, GefaJlzentrum 

43l. 
Striare Erkrankung, Atropin 

374. 
Striatum, Blutdruckniveau 

430. 
Striatumtier 229 f. 
STRICKERSche Lehre 406, 412. 
Stromschleifen 243 f., 276, 

284, 289. 
Strychnin, Atemzentrum, bul

bares 171. 
Strychninisation des Thala

mus und Lokalzeichen 306. 
Strychninsegmentzone bei 

Dermatomabgrenzung 
164f. 

Strychnintetanus i 15. 
Strychninvergiftung 112, 273. 
- lokale, der Rinde 286, 

290f. 
- - sensible Reizerschei-

nungen 314 f. 
- Reflexumkehr 153. 
- Thalamus opticus 228. 
Stiitzreaktion 213. 
- exterozeptive 210. 
- Hirnstammzentren 213. 
- positive, Stehen 130. 
- - und negative 109. 
- propriozeptive 212, 236. 
Stiitztonus, Ephedrin

einspritzung 192. 
- groJlhirnloses Tier 210. 
- Hirnstamm 187. 

Sachverzeichnis. 

Stiitztonusstarke 212, 229. 
Subiculum cornu ammonis, 

Geruchszentrum 303. 
Subordinationschronaxie 144. 
Substantia nigra, Funktionen 

226. 
- - Zerstorung 208. 
Substanz, "rezeptive" der 

Zelle 373. 
Sukzessivsummation 99. 
Sulcus cruciatus, Exstirpation 

296. 
Summation, Begriff 77. 
- zentrale 98 f., 101 f., 105. 
Superposition, Mechanismus 

18. 
Symbolisation 325. 
Sympathektomierte Tiere, 

Lebensdauer 359. 
Sympathicus, Aktionsstrome 

368. 
- Cervicalmarkdurchtren

nung 159. 
- Einfliisse auf das Atem

zentrum 173. 
- EinfluJl auf den Muskel

stoffwechsel 379. 
- - auf die Nervenchron

axie 144f. 
- - auf die Sensibilitat 381. 
- - auf die Skeletmuskula-

tur 132 f. 
- - auf somatische Reflexe 

156 f. 
- - auf das Zentralnerven

system 382. 
Sympathicusdurchschneidung 

385. 
Sympathicusreizung, Pupillen

erweiterung bei Psycho
reaktion 496 f. 

Sympathicuszentrum, sub
corticales 421 f. 

Sympathien 105, 137,383,387, 
391. 

Sympathische Denervation, 
SchweiJldriisen 395. 

- gefaJlverengernde N erven 
385, 387 f. 

- Innervation und Muskel
tonus 379. 

Synapse 9l. 
- Erregungszustand, 

zentraler 101. 
- Hemmungszustand, 

zentraler 105 f. 
Synapsenverzogerung 141 f. 

Tabes, Ataxie und Reflex
bogen, propriozeptive 
135. 

- Grundspannung, mangel
hafte 20. 

- Kleinhirnataxie 254. 
- paradoxe Pupillenreaktion 

391. 
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Tangentialbeschleunigung 51. 
TARCHANOFFSches Phanomen 

521. 
Taschenmesserphanomen 202, 

204. 
Taube, entrindete 305. 
Taubstummer, Gemiitsbewe

gung 500. 
"Telereceptoren, Ganglion 

der" 268. 
Temperaturmessungen 518. 
Temporallappen, Totalexstir

pation beider 303. 
Temporalwindung, erste und 

GehOrsempfindung 302f. 
Tetanie, Chronaxie und Rheo

base 71. 
- parathyreoprive 157. 
Tetanische Muskelerregung, 

Verschmelzungsfrequenz 
92. 

Tetanus 17 f. 
- Recruitment Ill. 
Tetanustoxin, Reflexumkehr 

153. 
Tetrahydronaphthylamin 429. 
Thalamus opticus 188, 227f., 

314. 
- - Blasenzentrum 437. 
- - Korpersensibilitat 228. 
- - pseudoaffektive Reflexe 

227. 
- - Sensibilitatsbahnen, 

aufsteigende 229. 
- - Strychninvergiftung 

228, 306, 315. 
- - und vegetative Storun

gen 418. 
- - Wechselwirkung zwi

schen Rinde und 
314£. 

Thalamustier, Begriff 305. 
- Hautsinnstorungen 306. 
- Kaubewegungen 307. 
- Lokalzeichen 306. 
- propriozeptive Sensibilitat 

306. 
- Schallokalisations

reaktionen 307. 
- Sehen beim 306f. 
Thermokoagulation, schicht

weise 274. 
Thermotaxis, Tuber cinereum 

445. 
Thixotropie der Muskel

kolloide 22. 
Thorakalmark, Durchschnei

dung 160. 
- Durchtrennung und Reflex 

159. 
Thyreoiddriisenextrakt, be

dingte Reaktion 347. 
Tiefenperson 362. 
Tiefensensibilitat, einseitige 

gekreuzte Reprasentation 
314f. 
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Tier, groBhirnloses s. unter 
groBhirnlos. 

Tischrandreflex 296, 306. 
Tischriicken 500. 
tonische Fahigkeiten beim 

Kaltbliiter 126. 
- Halsreflexe, Enthirnungs. 

starre 189, 196, 198. 
- Komponente 284. 
- Labyrinthreflexe, Enthir-

nungsstarre 189, 194, 
196f., 198, 201, 204. 

- Nachkontraktionen 32f. 
- Sperrfunktion 12, 18. 
Tonus, Begriff 81. 
- contractiler 33. 
- und Konstanz 125. 
- und parasympathische 

Innervation 382. 
- plastischer 8, 33, 134f. 
- und sympathische Inner-

vation 379. 
- vegetatives Nervensystem 

459. 
Tonusproblem 2. 
Tonuspriifung, klinische 7. 
Tractus Deiterospinalis, Starre 

192. 
- spinocerebellaris, Enthir

nungsstarre 194. 
Tragheitsmoment, Muskel-

mechanik 48. 
Tragheitsradius 48, 52. 
Tragheitswiderstand 39. 
Tragfahigkeit 41. 
Training und Muskel 27. 
Trauma und Shockwirkung 

158. 
Tremor 242f. 
Trigeminus s. unter Nervus. 
Trophik, vegetative Zentren 

459. 
trophische Nervenfasern 409. 
- Storungen bei Hemiplegie 

482. 
TscHERMAKscher Versuch 384. 
Tuber cinereum, Reizversuche 

432. 
- Warmeregulationsver

mogen 447. 
- als Zentrum fiir Polypnoe 

445. 
TURKsche Zeit 156. 

tlberempfindlichkeit auf auto-
nome Gifte 369. 

- und Hautbezirk 414. 
Dberkreuzungszeit 141. 
Dberlappen, Grenzstrang-

ganglien 166. 
- peripherer Innervations

felder 1641. 
Dberlappung, zentrale 98. 

Sachverzeichnis. 

tJbertragungszeit und Lei
tungszeit, zentrale 140f. 

Umkehrwirkungen von Giften 
373. 

Umklammerungsreflex 126f., 
131, 157. 

Umstimmung, echte 146. 
- frequenzgebundene des af

ferenten Nerven 150. 
- intracentrale 146. 
- der motorischen Nerven 

und Sympathicus 144. 
- der peripheren Zeiterreg

barkeit 1441. 
Uncus, Geruchszentrum 303. 
Unerregbarkeit s. Refraktar

stadium. 
Unlustbetonter Zustand, 

Hirnzirkulation 511f. 
- - Magenmotilitat 516. 
"Unsympathische" Tiere 366. 
Unterarmflexoren, Aktions-

strome 126. 
U nterscheidungsfahigkeit, 

akustische 352. 
Unterscheidungsvermogen 

und Neopallium 323f. 
"Unterschwelliger Saum" 99. 

Vagotomie, Atmung 173f., 
1751. 

Vaguskern, dorsaler, schweiB
treibende Funktion 434. 

Vagusreizung, Acetylcholin 
364, 370, 382f. 

Vagusstoff 105. 
Vasoconstrictoren 137, 388. 
- Lahmung 478. 
Vasoconstrictorentonus, Re-

stitution 159. 
Vasoconstrictorenzentren 411. 
Vasodilatation 388. 
Vasodilatoren, Tonus der Con-

strictoren und no. 
Vasomotorenzentren 426, 

427£., 431, 480. 
- segmentale 410f. 
Vasomotorische Nerven, Me

dulla spinalis 405. 
Reaktionen, Automatis

men 487. 
spinale Apparate 171. 

Vasomotorisch-trophische Er
krankungen 389. 

Vastocrureuskontraktionen, 
phasische reziproke 119. 

Vegetative Nerven, Er-
regungswellen 137f. 

- Reflexe 1351. 
- Zentren s. unter Zentren. 
Vegetatives N ervensystem 

und extrapyramidale 
Bahnen 488. 

- - bei Hirnrindenschadi
gung 477. 

Vegetatives Nervensystem, 
praganglionare Fa
sern 476. 

- - psychische Beein
flussung 476f. 

- - und Pyramidenbahn 
488. 

- - s. auch unter Nerven
system, vegetatives. 

Venen, Innervation 387, 391. 
Ventrikel 4., lebenswichtigste 

Funktion 417. 
VERAGUTHSches Phanomen 

521. 
Verhalten, menschliches 3551. 
VerkiirzungsgroBe 43, 54. 
Verkiirzungsreaktion 1341., 

203f. 
Verkiirzungsreflex, Koordina

tion, intermuskulare 108. 
Verlangerungsreaktion 134f., 

202f., 204. 
Verschmelzungsfrequenz bei 

tetanischer Muskeler
regung 92. 

Vestibulare Mechanismen, 
Augennystagmus, spon
taner 237. 

Systeme, Kleinhirn
storung, Riickbildung 
260. 

Vestibulares Gleichgewichts
zentrum, Kleinhirn 249, 
256. 

Vestibularisapparat, Rollbe
wegungen 236, 250. 

Vierhiigel, Irisbewegungen 
425. 

- Reizung des vorderen 419f. 
Vogelkleinhirn 2341., 236f. 
Vogelrinde, Reizeffekte, elek-

trische 284. 
Vorderhirn und Stoffwechsel 

455f. 
Vorderhornzellen, Aktions

strome, trage 143. 
- Erregbarkeit, abgeanderte 

215. 
- Erregungsrhythmus 94. 
- Erregungswelle, riicklau-

fige 107f. 
- Frequenz der Entladung 

92f. 
- hemmende Impulse 103, 

105. 
- Nachentladung 112f. 
- Refraktarstadium 121£. 
- Synapse 91. 
Vorderseitenstrange, proprio

zeptive Muskelerregung 
193f., 190£. 

Vorstellungsreflexe, PILTzsche 
497. 

VULPIAN -HEIDENHAINSches 
Phanomen 132f., 382. 



Sachverzeichnis. 

WarmereguIation bei dezere- ZentraInervensystem, Sym-
briertem Tier 22M. pathicus, Einflul3 auf 

Warmeregulierung, Nuclei 382. 
tuberis 457. Zentren, Begriff 82. 

- zentrale 444f., 448f. - elektiveAnsprechbarkeit 
Warmezentrum, Zwischenhirn 150. 

433. - Hypothalamus 226. 
W ALLERSche Degeneration - motorische, Erregungswel-

31L len, riicklaufige 107. 
Wasserhaushalt, Nucleus su- - - Okklusion 98. 

praopticus 457. - - unterschwelliger Reiz 
Wasser- und Salzstoffwechsel, 98. 

cerebrale Beeinflussung - parasympathische kraniale 
452f. 416. 

Wasserzentrum, einseitiges - regulatorische 463. 
454. - Schluckzentrum 123f. 

WEBER-FwKsches Gesetz 43. - spinale, motorische Er-
WEDENSKy-Phanomen 104. regungszustand 204, 206, 
"Wendungseffekt" 79. 224. 
Widerstand, elastischer 8. - Umstimmung 146. 
"Widerstandsreaktion" 125. - fUr unterschwellige Reize, 
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Zentripetalbeschleunigung 5L 
Zirkulationsgrol3e, Adapta

tion 136. 
Zittern und Gemiitsbewegung 

498. 
Zuckerstoffwechsel, cerebrale 

Beeinflussung 449f. 
Zuckung, Mechanik 16f. 
Zuckungsdauer p. 
Zugspannung, Ubertragung 

17. 
Zungenkieferreflex 92. 
- Auslosung 99. 
- Inspirium und Exspirium 

137. 
- Reflexzeit 140f., 142. 
- Refraktarstadium 12L 
Zwangserscheinungen nach 

Kleinhirnexstirpation 237 
248f. 

Wiederreizung U5. Sensibilisierung der 101. Zwangsgreifen 9, 298. 
Winkelbeschleunigung 48f., - vegetative, Corpus sub- Zwerchfellatmung 158, 174f. 

50f. thalmicum 424. Zwischengelenk 58. 
Wirbeltiere, Muskulatur 166. - - Diaschisis 435. Zwischenhirn, Muskeltonus, 
- niedere, Riickenmark, Iso- - -- hOhere regulierende parasympathisches Zen-

lation 160_ 416f. trum des 459 . 
• ,Wirkungsqualitat" 62. - -- - Hormoneinwirkung - Schlaf und elektrische Rei-
Wurm, Exstirpation 248. I 438f. zung des 461. 
- Lasionen 249, 258. I - - und innere Sekretion - und Schweil3zentrum 433, 
- Lokalisation am 264. 438f. 435. 
Wurzeln, hintere, Reizver- - - Organisation, AlIge- - Stoffwechsel, Zentral-

suche FOERSTER8 412. meines 461£. apparat 456f. 
- Innervationsfeld einzelner - - regulierende in der Rin- - vegetative Zentren 418. 

spinaler 164f. de 466. Zwischenhirnbasis, faradische 
Wurzelreizungen undZentren- - - segmentale 402f. Reizung 42lf. 

frage 408f. - - - Centrum cilio-spi- I Zwischenhirndriise 443. 
nale inferius 410. Zwischenhirn-Hypophysen-

Zehenstand, Analyse des 60. - - - fUr die inneren Or- system 457, 464. 
Zeiterregbarkeit, periphere, gane 414f. ZwischenhirnreizungundBlut-

Umstimmung 144f. - - - Pilomotoren 412f. drucksteigerung 429f. 
- propriozeptiv reflektori- - - - Schweil3sekretion - und Pituitringehalt des 

sche 145. 413f. Liquor cerebrospinalis 
- Variabilitat bei Reflexen - - - Vasomotoren 410f. 441. 

144. - - im Zwischenhirn s. Zwischenhirnstich 450f. 
"Zeitmarkier-Reflex" 160. unter Zwischenhirn. Zwischenhirnzentren 477,488. 
Zeit-Spannungskurven 253. - Zentrum der Automatie 8L - Magendarmtatigkeit 484. 
Zentralnervensystem, Mecha- Zentrentheorie 82f. - Organisation und Lokali-

nismus der Schaltung - Funktionswandel 84. sation der Funktionen 
148, 150. - Gestalttheorie 85f. 457f. 

- sekretorische Tatigkeit - Plastizitat 84f. - Vaguskern, dorsaler 434. 
443f. - Shock 85. - vegetative 452. 
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Von E. Th. Brllcke.lnnsbrudt. - Reflexgesetze. Von V. Freiherr v. WeizsackerO'Heidelberg. - Him. 
drudt, Hirnersmlltterung, Smock. Von M. Rei c h a r d t • Wiirzburg. - Topographisme Physiologie des Rllcken" 
markes. Von R. Matthaei.Bonn. - Die Oblongata und die Hirnnervenkerne. Von F. H. Lewy.Berlin. -
Die Region der Vierhiigel (Tectum, Augenmuskelkerne, zentrales Hohlengrau). Von E. A. Spiegel-Wien. -
Das Kleinhirn. Von K. Goldstein-Frankfurt a. M. - Physiologie und Pathologie der Stammganglien. Von 
H.Spatz.Mllnmen. - Die GroBhirnhemispharen. Von G.Brown.Cardilf. - Die Reaktionszeiten. Von 
W. Wirth"Leipzig. - Smlalfe und spastisme Uhmung. Von O. Foerster·Breslau. - Klinism wimtige 
Reflexe. Von A.B5hme·Bomum. - Pharmakologie des Zentralnervensystems. Von A. Frohlim. Wien.
Autonomes Nervensystem. Von E. A. S pie lie I. Wien. - Pharmakologie des vegetativen (autonomen) 
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Physiologie des Liquor cerebrospinalis. Von F. P I aut. Miinmen. - Die Erkrankungen des Zentralnerven. 
systems der Tiere. Von H. Dexler.Prag. - Samverzeimnis. 

Energieumsatz. (Bildet Band VIII vom "Handbudt der normalen und pathologi
sdten Physiologie".) 
Erst e r T e i I : Mechanische Energle (Protoplasmabewegung und 
Muskelphysiologle). Mit 136 Abbildungen. X, 654 Seiten. 1925. 

RM 40.50; gebunden RM 44.55 
Aus dem Inhalt: Musk~physiologie. Hislologisme Struktur und optisme Eigensmaften der Muskeln. 
Von K. Hiirthle und K. Wachholder. - Die physikalisme Chemie des Muskels. Von S. M. Neu
schlosz. - Die memanismen Eigensmaften des Muskels. Von Wallace O. Fenn. - Der zeidime Ver# 
lauf der Muskelkontraktion. Von Wallace O. Fenn. - Der Muskeltonus. Von O. Riesser. - Con~ 
tractur und Starre. Von O. Riesser. - Der EinfluB anorganismer lonen auf die Tatillkeit des Muskels. 
Von S. M. Neuschlosz. - Nerv und Muske!. Von H. Flihner und F. Klilz. - AlIg(meine Pharma
kologie der Muskeln. Von O. Riesser und E. Simonson. - Chemismus der Muskelkontraktion 
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O.!Meyerhof. - Thermodynamik del Muskels. Theorie der Muskelarbeit. Von O. Meyerhof. -
Degeneration und Regeneration. Transplantation. Hypertrophie und Atrophie. Myositis. Von F. Jamin.
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Z wei t e r T c i I: Elektrische Energie. Llchtenergle. Mit 207 Abbildungen. 
IX, 441 Seiten. 1928. RM 37.80, gebunden RM 43.20 

Det' Rand iat nut' 'lJolZstltndig kituflich. 

Die chemischen Yorglnge im Muskel und ihr Zusammenhang 
mit Arbeitsleistung und Warmebildung. Von Professor Dr. Otto Meyerhof, 
Heidelberg. (Bildet Band 22 der "Monographien aus dem Gesamtgebiet der Physiolorie 
der Pffanzen und der Tiere".) Mit 66 Abbildungen. XIV, 350 Seitcn. 1930. 

, RM 25.20; gebunden RM 26.82 
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WilikUrliche Haltung und Bewegung. insbesondere im Lichte 
elektrophysiologischer Untersuchungen. Von Kurt Wachholder, Breslau. 
<Sonderausgabe aus "Ergebnisse der Physiologie", 26. Band.} Mit 55 Abbildungen im 
Text. 218 Seiten. 1928. RM 16.20 

KCSrpersteliung. Experimentell ... physiologisme Untersumungen uber die 
einzelnen bei der Korperstellung in Tatigkeit tretenden Reflexe, uber ihr 
Zusammenwirken und ihre Storungen. Von R. Magnus, Professor an der Reidls
universitat Utremt. <Bildet Band 6 der "Monographien aus dem Gesamtgebiet der Physio
logie der Pflanzen und der riere".} Mit 263 Abbildungen. XIII, 740 Seiten. 1924. 

RM 24.30 I gebunden RM 25.65 

Die Bedeutung der roten Kerne und des Ubrigen Mittelhirns 
fUr Muskeltonus. KCSrpersteliung und Labyrinthreflexe. 
Von Dr. G. G. J. Rademaker, Utremt. Ins Deutsme ubertragen von Dr. E. Le Blanc 
Privatdozent an der Universitat Hamburg. <Bildet Band 44 der "Monographien aus dem' 
Gesamtgebiete der Neurologie und Psymiatrie".} Mit 212 Abbildungen. V, 340 Seiten. 
1926. RM 24.30 

Das Stehen. Statisme Reaktionen, Gleimgewimtsreaktionen und Muskel ... 
tonus unter besonderer Berucksimtigung ihres Verhaltens bei kleinhirn ... 
losen Tieren. Von Dr. G. G. J. Rademaker, Professor an der Reimsuniversitat 
Leiden. <Bildet Band 59 der "Monographien aus dem Gesamtgebiete der Neurologie und 
Psymiatrie".) Mit 296 Abbildungen. VII, 476 Seiten. 1931. RM 62.64 

Der Tonus der Skelettmuskulatur. Von Dr. E. A. Spiegel, Privat ... 
dozent an der Universitat Wien, Assistent am Neurologismen Institut. <Bildet Band 51 
der "Monographien aus dem Gesamtgebiete der Neurologie und Psymiatrie".) Zweite, 
wesentlim vermehrte und veranderte Auflage von "Zur Physiologie und Pathologie 
des Skelettmuskeltonus". Mit 72 Abbildungen. VI, 203 Seiten. 1927. RM 16.20 

Die hCSchste Nerventatigkeit (das Verhalten) von Tieren. 
Eine zwanzigjahrige Prufung der objektiven Forsmung. Bedingte Reflexe. 
Sammlung von Artikeln, Berimten, Vorlesungen und Reden. Von Professor Dr. J. P. 
Pawlow, ord. Mitglied der Russismen Akademie der Wissensmatten. Dritte Auflage. 
Obersetzt von Professor Dr. G. Volborth. Mit 3 Abbildungen im Text. XI, 330 Seiten. 
1926. RM 21.60, gebunden RM 23.76 

Die Methodik der Erforschung der bedingten Reflexe. 
Von Privatdozent Dr. N. A. Podkopaew, Alterer Physiologe der Russismen Akademie 
der Wissensmatten. Mit einem Geleitwort von Professor Dr. J. P. Pawl ow, ord. Mit
glied der Russismen Akademie der Wissensmatten. Obersetzung aus dem Russismen 
von M. Krim unter der Redaktion von Professor Dr. G. V. Volborth. Mit 19 Ab:.. 
bildungen. VII, 64 Seiten. 1926. RM 3.51 

VERLAG VON JULIUS SPRINGER I WIEN 

Die Lagereflexe des Menschen. Klinisme Untersumungen uber 
Haltungs ... und Stellreflexe und verwandte. Phanomene. Von Dr. med. 
Hans Hoff, Sekundararzt der Psymiatrism ... Neurologismen Klinik der Unlversltat Wlen, 
und Professor Dr. med. et phil. Paul Schilder, Assistent der Psymiatrism ... Neuro ... 
logismen Klinik der Universitat Wien. Mit 20 Abbildungen 1m Text. IV, 182 Selten. 
1927. RM 12.-
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