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11. Kapitel

Stellungss, Spannungs: und Lagewahrnehmung
Norbert Bischof

1. Einfiihrung
1. Zur Definition des Begriffes ,Sinnesorgan”

Die vorliegende Abhandlung hat es mit einer Gruppe von Wahrnehmungs-
leistungen zu tun, die in der klassischen Aufzihlung der ,fiinf Sinne“
fehlen und sich auch nicht (wie allenfalls etwa der Temperatur- und
Schmerzsinn) durch Aufspaltung einer der geliufigen Sinneskategorien
nachtriiglich in diese einordnen lassen. Es handelt sich um die Leistungen
jener Organe, die zum Aufbau der phinomenalen Welt vornehmlich In-
formation iber den eigenen Kérper — seine Raumlage, die Stellung seiner
Glieder und die Spannungsverteilung in seiner Muskulatur — beitragen.

Mindestens ein Grund fiir ihre Sonderstellung liegt darin, daB3 sie simt-
lich in der einen oder anderen Hinsicht auBBerhalb des ,Prignanzbereichs”
dessen liegen, was man gemeinhin unter einem Sinnesorgan versteht; gerade
sie geben deshalb in sinnesphysiologischen Lehrbuchdarstellungen hiufig
Anlal3 zu Bemiihungen um eine genauere Inhaltsbestimmung dieses iiblicher-
weise nicht eben klar definierten Begriffes.

Generell gehéren Sinnesorgane zur Klasse jener Ubertragungsglieder im
organismischen Wirkungsgefiige, welche nicht-nervise (externe)!) in nervise
(interne) Signale umzuwandeln haben. — Um von einem ,,Organ® sprechen
zu kénnen, mul} es sich dabei um einen anatomisch-histologisch wohlstruk-
turierten Zellverband und nicht nur um reizempfindliche Einzelzellen han-
deln; letztere bezeichnet man meistens als ,,Rezeptoren“?) (z. B. Auge =
Lichtsinnesorgan; Stibchenzelle = Photorezeptor).

Dasselbe Begriffspaar wird allerdings auch noch in einem anderen Sinn
verwandt: Man nennt auch Organe ,,Rezeptoren”, wenn ihre Reizung ohne
direkten EinfluB auf das phinomenale Geschehen bleibt (z. B. Muskel-
spindeln, s. u. S. 435ff.), und fordert demgegeniiber von einem ,Sinnes-
organ®“, daf3 unter seinen unmittelbaren (d. h. auf interner Ubertragung be-
ruhenden) Wirkungen auch psychophysische sein miissen (Sherrington 1948);
beide Organtypen werden dann zuweilen unter der Bezeichnung ,,Rezeptions-
organe“ zusammengefal3t (Gottschick 1955, S. 306).

1) Vgl. o. S. 374,

2) Vgl. die Unterscheidung von ,organadiquatem® und ,rezeptoradiquatem*
Reiz u. S. 450.
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Uber die Art der erlebniskonstitutiven Wirksamkeit von Sinnesorganen
werden nun hiufig noch speziellere Annahmen gemacht, und erst hierdurch
entstehen Schwierigkeiten fiir die Einordnung der nachfolgend zu behandeln-
den Organsysteme.

a) Vornehmlich auf Helmholtz geht die noch heute vielfach antreffbare
Unterstellung zuriick, ein Sinnesorgan miisse zur Hervorbringung einer be-
stimmten Modalitit von ,Empfindungen” befihigt sein (Rein-Schneider
1956), worin zugleich der Gedanke an eine mégliche Einteilung der Sinnes-
organe nach jeweils ,spezifischen Sinnesenergien” (J. Miiller 1834/40)
anklingt.

Obwohl die allgemeinpsychologischen Voraussetzungen dieser Forderung
in der modernen Psychologie prinzipiell aufgegeben sind (Metzger 1954),
sind ihre Nachwirkungen doch noch allerorts zu verspiiren, in unserem
Problembereich besonders an zwei hiufig anzutreffenden Fehlinterpre-
tationen der Labyrinthfunktion:

1. Den vestibuliren Erregungen wird definitionsgemil3 eine eigene Mo-
dalitdt von Empfindungen zugeordnet, und zwar entweder irgendwelche
(qualitativ gedachten) ,Lage-“ oder ,,Gleichgewichtsempfindungen® (Mach
1875, v. Cyon 1900) oder der Schwindel (Hautant 1927).

2. Der Vestibularapparat wird ausdriicklich als ,reines Reflexorgan®
bezeichnet (Rein-Schneider 1956), das nur bei unphysiologisch starker
Reizung (Wodak 1953) oder nur mittelbar durch seinen Einflul auf die
Blickmotorik (Leiri 1927, Mowrer 1932) bzw. auf den Tonus der Korper-
muskulatur (Wapner et al. 1951b) die Wahrnehmung beeinflussen kann.

Im Gegensatz zu beiden Ansichten ist festzustellen, daf3 nach dem der-
zeitigen Stand der Forschung durchaus direkte vestibulidre Einfliisse auf die
Wahrnehmung angenommen werden diirfen — nicht allerdings in Form
einer qualitativen Anreicherung der phinomenalen Welt, sondermn, wie
nachfolgend noch auszufiihren sein wird, in Form einer Kontrolle phéno-
menal-rdumlicher Bezugssysteme.

b) Hiufig, namentlich in der psychologischen3) Literatur, wird die
phinomenale Leistung von Sinnesorganen ferner einseitig in dem (freilich
umfangreichsten und auch prototypischen) Teilbereich der Auflenweltwahr-
nehmung?) gesehen.

Ausdriicklich findet sich diese Restriktion bei Lersch (1956), der denn auch
konsequentermaBen die Berechtigung, von einem kinisthetischen ,,Sinn“ zu
sprechen, aus dessen Mitbeteiligung an Vollziigen des , Weltinnewerdens®
ableitet. Auch der Begriff ,,sensory” bei Werner u. Wapner (1949) bezieht
sich ausschliefllich auf die AuBenwahrnehmung, wihrend die Lage-, Stel-
lungs- und Spannungsmeldungen mit unter die vage Kategorie ,,tonic*
subsumiert zur denken sind.

3) Sinnesphysiologische Veroffentlichungen lassen eine #hnliche Einseitigkeit
gelegentlich in der Formulierung erkennen, doch wird die Kérperwahrnehmung
hier in der Regel mindestens de facto einbezogen und in der klassischen Einteilung
Sherringtons (,,Extero-“, ,Proprio-“ und ,Enterozeptoren“) auch systematisch be-
riicksichtigt.

4) ..AuBen” im dritten Sinn; vgl. o. S. 24.
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Wieweit diese Einengung des Sprachgebrauchs damit zusammenhingt,
daB im Zuge der schrittweisen Uberwindung des naiven Realismus das Welt-
innewerden eher und deutlicher zum Problem wird als das Erleben der
eigenen, dem Subjekt scheinbar , direkt zuginglichen® Leiblichkeit, mag
dahingestellt bleiben; immerhin legt sie erkenntnistheoretische Fehldeutun-
gen dieser Art nahe und sollte daher vermieden werden (vgl. auch o.
S. 25 {f.).

2. Einteilung der K6rpersinne

Bei den nachfolgend darzustellenden Rezeptionsorganen handelt es sich
um 1. die Stellungsrezeptoren in und an den Gelenken und Wirbeln, 2. die
Spannungsrezeptoren in den Sehnen, 3. den Vestibularapparat im Labyrinth
des inneren Ohres, der sich seinerseits in die zwei Teilorgane Statolithen-
apparat und Bogengangsapparat aufgliedert. — Ein viertes Rezeptor-
system, die Muskelspindeln, hat zwar wahrscheinlich keine unmittelbare
Wahrnehmungsaufgabe, ist aber funktional so weitgehend mit den drei
genannten verkniipft, daf3 es bei deren Besprechung nicht ausgeklammert
werden kann.

Wenn man im vorliegenden Zusammenhang von ,,Sinnen” sprechen will,
so bieten sich am ehesten die Bezeichnungen 1. Stellungssinn, 2. Kraftsinn,
3. Lagesinn an, sofern man, was sprachlich gerechtfertigt erscheint, unter
,Stellung” die riumliche Beziehung von Gliedern zueinander, unter , Lage®
hingegen die Orientierung des Koérpers oder seiner Teile zu den Haupt-
richtungen der Kérperumgebung, speziell zur Vertikalen, versteht?).

Ein Sammelbegriff fiir alle drei Sinnesgebiete (wie etwa , Korpersinne®)
bzw. fiir die zugeordneten Rezeptionsorgane hat sich bisher nicht ein-
gebiirgert. Die von Sherrington (1906) geprigte Bezeichnung ,Proprio-
zeptoren® wiirde zwar so, wie der Autor selbst sie handhabt, gerade den
Anforderungen entsprechen, doch wendet man sie heute meist unter Aus-
klammerung des Vestibularapparates auf Stellungs- und Spannungsrezep-
toren (incl. Muskelspindeln) allein an (vgl. Ruch 1950)9).

Der im medizinischen Schrifttum verbreitete Ausdruck ,, Tiefensensibili-
tit“ (Ruch 1950, Gottschick 1955) leitet sich primir von der anatomischen
Lage der Rezeptoren her und umfaflt demgemifl zusitzlich zu Stellungs-
und Spannungsrezeptoren die in den tieferen Geweben liegenden Druck-
und Schmerzrezeptoren, nicht jedoch wiederum die vestibulire Gruppe.

5) Dabei sollen jeweils auch zeitliche Verinderungen der bezeichneten Gréflen
mit unter die genannten Oberbegriffe subsumierbar sein; allerdings ist zu vermer-
ken, daB3 diese teilweise durch bewegungsspezifische Rezeptorsysteme (z. B. Bogen-
gangsapparat, Vater-Pacinische Korperchen, Optomotorik) gesondert festgestellt
werden (vgl. u. S. 440).

6) Wir vermerken in diesem Zusammenhang, daf3 die Unterscheidung ,,Proprio-“
und ,Exterozeptoren“ das Mif3verstindnis nahelegt, es gibe Rezeptionsorgane, die
ausschliefilich der Eigen- bzw. Auflenwahmehmung dienen. Dies trifft indessen
nicht zu (vgl. auch v. Holst u. Mittelstaedt 1950): Alle ,,Propriozeptoren” beteiligen
sich auch an der ErschlieBung der Umwelt (vgl. z. B. fiir die Rolle des Kraftsinnes
bei der Gewichtswahmehmung v. Frey 1926), und alle , Exterozeptoren® kénnen
Information auch iiber den eigenen Kérper vermitteln (vgl. die optische Richtungs-
und Bewegungsinduktion auf die wahrgenommene Kérperlage, o. S. 378 ff.).
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Entsprechendes gilt fiir den ,,somisthetischen Sinn“ angelséchsischer Autoren
(z. B. Jenkins 1951) als Sammelbezeichnung fiir Tiefen- und Oberflichen-
sensibilitit (vgl. dazu Nafe u. Kenshalo in diesem Hdb.).

Kraft- und Stellungssinn werden ferner hiufig als , kinisthetischer Sinn“
zusammengefal3t (Bastian, zit. n. Ruch 1950), ein wenig gliicklich gewihlter
Ausdruck, der beide Bereiche eher kontaminiert denn verbindet und dessen
Wurzeln in dem bis zur Gegenwart weitverbreiteten MifBverstiindnis liegen,
die in ,Muskeln und Sehnen“ befindlichen Rezeptoren seien auch primir
oder ausschliefSlich mit der Aufgabe der Stellungsmeldung betraut (vgl.
dazu u. S. 438)7).

Eigentiimlicherweise wurde bisher noch nie eine gemeinsame Bezeichnung
fiir Lage- und Stellungssinn vorgeschlagen, obwohl doch beiden — im Unter-
schied zum Kraftsinn — die Besonderheit zukommt, auf das Wahrnehmungs-
geschehen gleichsam nur formal, nimlich durch dessen riumliche Organi-
sation, EinfluB zu nehmen. Es wire nicht abwegig, sie als Haltungssinne
zusammenzufassen, da wir unter einer ,,Haltung® im allgemeinen eine ganz-
heitliche, sowohl Stellungs- als auch Lagemerkmale umgreifende riumliche
Bestimmtheit des Koérpers verstehen.

3. Funktionale Beziehungen
zwischen den Koérpersinnen

Wenn man in der Humanphysiologie von einem ,,Sinn“ spricht, so meint
man im allgemeinen die durch ein peripher- und zentralnervoses Teilsystem
gewihrleistete Fihigkeit des Organismus, eine bestimmte Merkmalskategorie
der physischen Welt zur phiinomenalen Reprisentation zu bringen. Fast alle
Teilsysteme dieser Art sind gegeneinander in mehrfacher Hinsicht offen:
Wenngleich sich fiir jeden der iiblicherweise unterschiedenen Sinne auch
ein spezielles Rezeptionsorgan aufweisen 1iBt, das diesen in typischer und
selten voll ersetzbarer Weise fundiert, gibt es doch kaum Rezeptionsorgane,
deren Information ausschlieBlich in einem einzigen sensorischen System ver-
wertet wird. Das gilt vornehmlich gerade fiir die Kérperwahrnehmung, und
da wir heterosensorische Verflechtungen dieser Art nachfolgend aus Raum-
griinden kaum beriihren kdnnen, soll das Problemgebiet wenigstens ein-
leitend in den Grundziigen umrissen werden.

In der Geschichte der Wahrnehmungsforschung wurden intersensorische
Zusammenhiinge natiirlicherweise vornehmlich seitens anti-atomistischer
Denkrichtungen in den Mittelpunkt der Betrachtung geriickt, und zwar
besonders nachdriicklich seitens einer Gruppe von Theorien, die wegen
ihres gemeinsamen Charakteristikums — einer sogleich niher zu erldutern-
den speziellen Auffassung vom Wesen der Sensumotorik — ungeachtet
mancher Unterschiede im einzelnen unter der einheitlichen Bezeichnung
,» Tonustheorien” zusammengefal3t werden konnen (Goldstein 1934, 1939,

7) Es ist bezeichnend, dafl das etwas schillernde Wort ,kinesis* dieser Kon-
struktion den Namen gab, da natiirlicherweise gerade bei Gliedbewegungen Erleb-
nisse von Spannungen und (sich verindernden) Stellungen besonders eng mitein-
ander verbunden sind.
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Gelb 1922, 1926, Hoff u. Schilder 1927, Schilder 1951, Quadfasel 1937, 1938,
Kleint 1936—1940, Werner u. Wapner 1949, 1952 a, 1956, Wapner u.
Werner 1957a)8). Ausgangspunkt dieser Richtung war eine in Antithese
zur klassischen Reflexlehre entwickelte Plastizititsauffassung?®) des Nerven-
systems (Goldstein), letztes Entwicklungsstadium eine integrative Wahr-
nehmungstheorie (,,sensutonische Feldtheorie der Wahrnehmung“, Werner
u. Wapner); vornehmlich die letztere ist fiir unser Thema von unmittel-
barem Belang.

Wir versuchen nachfolgend, die Auffassungen der Tonustheorien aus einer
Gegeniiberstellung mit der Gedankenwelt der Reflexlehre deutlich zu machen.
ZweckmiBigerweise umreilen wir daran anschlieBend sogleich die Kon-
zeption einer weiteren Schulrichtung, die in Auseinandersetzung sowohl
mit der Reflexphysiologie als auch mit den Plastizititslehren entstanden ist
und deren Gedankengingen wir in den spiteren Darlegungen weitgehend

folgen werden, nimlich der kybernetisch prizisierten Verhaltensphysiologie
(vegl. Tab. 1).

a) Der reflexphysiologische Ansatz

Die Reflexlehre betrachtet den Organismus unter dem AufBen,-Aspekt!?)
des manipulierenden Experimentators, ndmlich als eine Gegebenheit, die auf
Reize reagiert (vgl. auch o. S. 308 f. und S. 398 {.). Der Wirkungssinn dieses
Geschehens (wie iibrigens auch aller innerorganismischen Prozesse) ist nicht
umkehrbar: Die Sinnesorgane stellen die Eingangspforte, die Muskulatur die
Ausgangspforte des Organismus dar. Die Ordnung der Reiz-Reaktions-
Bezichung ist neuroanatomisch bis ins einzelne festgelegt; indert sie sich,
so deshalb, weil die Leitungsstruktur sich geiindert hat (Modelle der Ein-
schleifung oder Unterbrechung von Verbindungen, der Umstellung von
Weichen usw.). Die Betrachtungsweise der Reflexlehre ist atomistisch, d.h.
die Leistungen des Nervensystems werden verstanden als Verkniipfung
isolierbarer Elemente, die einander auf Grund qualitativer Verschiedenheit
urspriinglich fremd sind; dies gilt sowohl fiir den Aufbau der Verhaltens-
weisen aus Reflexen!!) und der Wahrnehmungsinhalte aus Empfindungen
(und Lokalzeichen) als auch — erst recht — fiir die Bezichung zwischen
Wahrnehmung und Motorik und innerhalb der ersteren fiir die Beziehung
zwischen den einzelnen Sinnesgebieten. Das ,,Material“ der nervésen Pro-
zesse, die Erregung, fungiert in der Metaphorik'?) der Reflexlehre als eine

8) Vgl. fiir verwandte Gedankenginge auch v. Uexkiill (1920), Bethe (1930),
Roclofs (1936), v. Weizsiicker (1940) und Buytendijk (1956).

9) Zur Plastizititslehre im einzelnen vgl. Bethe (1930).
10) Vgl o. S. 21 £,

11) Die fiir die atomistische Betrachtungsweise allgemein kennzeichnende Affi-
nitit zu qualitativen Unterscheidungen #uflert sich in der Lehre von den Reflexen
in deren Zuordnung zu thematisch heterogenen Einzelzielen (,das“ Sich-Kratzen,
»der Lidschlag usw.).

12) D. h. in den unreflektierten Modellvorstellungen, die der Theorie- und Be-
griffsbildung insofern zugrunde liegen, als von ihnen wesentlich mitabhingt, was
a(lﬂs erklirungsbediirftig und welcher Typus von Erklirungen als ,einleuchtend” er-
scheint.
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Tabelle 1

Reflexlehre Tonustheorien Zl(:)rf}slfc}ltg;;;

Standort AuBleny — Inneny — Inneny

(s. 0. S. 21£)

Erkenntnis- Physikalismus Phéinomenolo- Realismus

theoretische (radikal) gismus (kritisch)

Position (gemiBigt) (semi-naiv)

(s. 0. Kap. 2) (semi-naiv)

Einstellung ,funktionalistisch®  eher eher

zum Teleono- | und ,formalistisch” ,»funktionalistisch“

mieproblem »formalistisch®

(s. 0. S. 45 ff.)

Betrachtung | atomistisch ganzheitlich ganzheitlich

des Gesamt-  (,Reflex®) (,Feld“) (., Wirkungs-

organismus ! gefiige”)

Prototypischer ' weder Riick- Riickwirkung Riickfithrung

Interaktions- wirkung noch

modus Riickfithrung

(s. 0. S. 358)

Inter- thematisch thematisch thematisch

agierende heterogen homogen heterogen

Faktoren

Organisation = substrat- substrat- substrat-
gebundene entbundene gebundene
Zwangsordnung Selbstordnung Selbstordnung
(Zentrenlehre) (Plastizitits- (revidierte

lehre) Zentrenlehre)

Prozef3- statisch dynamisch dynamisch

kategorien

Metaphorik kraft- und »Energie” Information

fiir das masseloses

,»Material“ ,»Fluidum*“

der Prozesse

Erhaltungs- ja ja nein

sétze

durch Erhaltungssitze charakterisierte Wesenheit, eine Art ,,Substanz®, die
»als“ Reiz in den Organismus eingedrungen sein muf}, um ihn ,als“ Re-
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aktion wieder verlassen zu konnen!®); der Organismus selbst spielt dabei
lediglich die Rolle eines Gefifles. Die Erregungs-,,Substanz® ist jedoch quasi
kraft- und masselos gedacht: Sie pafBit sich den Leitungsbedingungen und
deren Modifikationen widerstandslos und ohne Verzogerung an, weshalb
bei der Interpretation von Prozessen ,dynamische” Kategorien (Trigheit,
Reibung, Elastizitit u. 4.) keine wesentliche Bedeutung erlangen.

b) Der tonustheoretische Ansatz

Die Tonustheorien verlassen den einseitigen AufB3en;-Standpunkt der Re-
flexlehre und betrachten Organismus und Umwelt als miteinander in Aus-
einandersetzung (,coming to terms“, Goldstein 1939) begriffene, gleich-
gewichtige Partner in einem gemeinsamen Aktionsfeld. Der Organismus
handelt und reagiert dabei stets als Ganzer in einer Weise, die nie allein
von dem aktuell zu beantwortenden Einzelreiz, sondern zugleich von der
Gesamtreizsituation und der innerorganismischen Gesamtverfassung (,,orga-
nismic state”, Werner u. Wapner 1956) abhiingt. Im Bestreben, den Atomis-
mus der Reflexlehre zu iiberwinden, gehen die Tonustheorien weit iiber die
(primdr am Atomismus der Empfindungslehre ansetzende) Gestalttheorie
hinaus, der sie geradezu zum Vorwurf machen (Goldstein 1939, S. 369), die
ganzheitliche (,,holistic”) Betrachtungsweise lediglich auf den Wahrnehmungs-
sektor angewandt und den Atomismus der Funktionen somit nicht tiberwun-
den zu haben. Dasselbe Verhiltnis wie zwischen Wahrnehmungsgestalten und
ihren analytisch aufweisbaren Bestandstiicken bestehe aber auch zwischen der
organismischen Gesamtaktivitit und den einzelnen Funktionen (Motorik,
Emotionalitit, Einzelsinne usw.): Diese sind ausgegliederte Teilbereiche eines
Prozef3ganzen (,total dynamic process“); ihre beobachtbare Interaktion ist
demgemif keine — als solche letztlich unverstindlich'4) bleibende — Ver-
kittung qualitativ heterogener Elemente, sondern Ausdruck urspriinglicher
und in gemeinsamen ,dynamischen“ Eigenschaften (,common dynamic
properties” s. u.) aufweisbarer Wesensgleichheit (Werner u. Wapner 1949).
Das System der Nervenbahnen und Ganglien ist zwar Triger dieser Prozesse,
erzwingt aber nicht deren Ordnungsform; es hat die Struktur eines diffusen
Netzes, innerhalb dessen sich das Erregungsgeschehen — nach MafB3gabe
situationsabhingiger Gleichgewichtsbedingungen — selbst organisiert (Gold-
stein 1934). Zum Verstindnis dieser Selbstorganisation wird ihr ,, Material“

13) Diese von Metzger (1954, S. 247 f.) erwogene Deutung erscheint durchaus
plausibel. Sie macht verstindlich, warum die Reflexlehre der Annahme peripher-
und zentralnerviser Spontanaktivitit (v. Holst 1939) stirkste Bedenken entgegen-
brachte (vgl. auch die Ewaldsche Erklarung fiir die Dauertitigkeit der Bogenginge,
u. S. 462 Anm. 98), und ferner, warum als Effekt eines Reizes stets mit Selbstver-
stindlichkeit eine Bewegung erwartet und bei deren Ausbleiben konsequent auf
Fehlen oder wenigstens Hemmung der Reizwirksamkeit geschlossen wurde (vgl.
z. B. die Unterschitzung der Rolle der Halsstellungsrezeptoren beim Menschen auf
Grund fehlender ,,Halsreflexe®, v. Holst u. Mittelstaedt 1950, S. 474). Neuartig am
»Reafferenzprinzip“ v. Holsts war daher nicht zuletzt gerade die Deutung vieler
Fille von Bewegungslosigkeit (in Wahrnehmung und Motorik) als Resultat der
gegenseitigen Aufhebung (Kompensation, s. o. S. 398f) polarer Erregungsmel-

ungen.

14) ,Interaction paradox“ (Werner u. Wapner 1949), s. u. S. 418.
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konkreter gefaf3t als in der Reflexlehre: Es verliert die passiven Eigenschaften
eines quasi immateriellen Fluidums und wird zu einer aktiven Potenz —
die Erregung ist wesentlich Spannkraft, Energie (Goldstein 1934, Werner
u. Wapner 1949, S. 102). Die innerorganismischen Prozesse folgen dem-
gemil aus einer Auseinandersetzung von Kriiften miteinander und mit (tri-
gen, elastischen usw.) Widerstinden, woraus sich der typisch ,,dynamische“
Geschehensablauf erklirt (Verzégerung, Latenz, gegensinnige Nachwirkun-
gen, Ein- und Ausschwingphinomene, Oszillation usw.: Kleint 1940, S. 724.).
Quelle der organismischen ,,Energie” sind nicht vorwiegend oder ausschlieB3-
lich Reizvorginge und damit indirekt die AuBenwelt, sondern primir der
Organismus selbst: Er befindet sich in einem dauernden, autochthon (durch
Stoffwechsel, Atmung u. dgl.) gespeisten Erregungszustand, der sich inner-
lich in der Intensitit der Wahrnehmung und der sonstigen Erlebnisvollziige,
duBerlich im Tonus der Muskulatur (s. u. S. 434 f.) manifestiert!3). Die Orien-
tierung an den Erhaltungssitzen wird in abgewandelter Form beibehalten:
Die gesamtorganismische Energie ist innerhalb gewisser Grenzen konstant;
erhohte Aktivitit in einem Teilbereich wird daher von einer Senkung des
Energieniveaus in anderen begleitet'®), Hemmung eines Vollzuges (z. B.
duflere Verhinderung der Bewegung eines Gliedes) fithrt dazu, daB3 die
Erregung sich einen anderen Ausweg (z. B. ein anderes Glied) sucht, gleich-
sam in das nichstgelegene ,,Tal“ abflieBt (,,Tonustal®, v. Uexkill 1920,
,transfer of tonic energy®, Schilder 1951, ,vicarious channelization“, Werner
u. Wapner 1956). ,Stellvertretungen” dieser Art finden nicht nur innerhalb
der einzelnen Funktionsbereiche (z. B. Wahrnehmung oder Motorik), sondern
auch zwischen diesen statt — so z. B. zwischen wahrgenommener und aus-
gefithrter Bewegung!?’) (Werner 1945; vgl. auch v. Weizsiicker 1940). Die
Gleichgewichtslage des organismischen Erregungszustandes ist keine reine
Binnenangelegenheit sondern wird entscheidend durch die jeweilige Um-
weltsituation (Richtungs- und Bewegungsgefiige, Schwerpunktverteilung
usw.) modifiziert. Diese EinfluBnahme erfolgt nicht in Form einsinnig ge-
richteter Verldufe, sondemn als Wechselwirkung in einem Umwelt und Korper
umfassenden ,,Feld“: Die Umwelt beeinflult nicht nur (als Reiz) die Sinnes-
organe (,sensory” factors), sondern ebenso direkt (als physische Kraft —

15) Dabei besteht zumindest die Tendenz, den Tonusbegriff auf das organis-
mische Erregungsgeschehen insgesamt auszudehnen (vgl. auch u. S. 435). Im iibrigen
bleibt sein unterlegter Bedeutungsgehalt unklar und uneinheitlich, doch bestehen
erkennbare Beziehungen zu den Kategorien ,Libido“ in der Psychoanalyse (vgl.
Werner u. Wapner 1949, S. 103) und ,,Vitalitit“ in der Ausdruckskunde (vgl. die
Bezugnahme auf den Ewaldschen ,Biotonus“ in der Erliduterung des Vitalitits-
begriffs bei Lersch 1956, S. 83).

16) Goldstein (1939) nennt als Beispiel die reduzierte Lebhaftigkeit der Wahr-
nehmung bei gleichzeitig intensivem Nachdenken.

17) Als Beleg fiir diese These wird etwa die von Rorschach (1941) behauptete
negative Korrelation zwischen dem Grad der koérperlichen Motilitit und der
Hiufigkeiten von B-Deutungen angefiihrt, ferner die Scheinbewegung der Umwelt
bei intendierter, aber mechanisch verhinderter Augenbewegung (Krus et al. 1953,
vgl. auch o. S. 378) und schlieflich gewisse Verinderungen in Dauer und Verlauf
des autokinetischen Phinomens bei Armbewegungen (Goldman 1953). DafBl die
offensichtliche Heterogenitit dieser Phiinomene nicht beriicksichtigt wird, darf als
typisch fiir die gesamte Denkweise gewertet werden.
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(,,tonic factors), und beide EinfluBnahmen konnen im Prinzip identische
Lffekte in bezug auf das innerorganismische Energiegleichgewicht haben
(,functional equivalence”, Werner u. Wapner 1956); umgekehrt wirken
Anderungen der Erregungsverteilung nicht nur auf dem muskuliren Weg auf
die Umwelt, sondern auch auf dem Wahrnehmungsweg — durch ,,pro-
jektive“ Modifikation der wahrgenommenen Objekte (Werner u. Wapner
1949), vor allem in der Weise, dal deren erlebte Raumordnung, d. h. ihre
Verteilung, Ausrichtung und Bewegung in bezug auf die rdumlichen Haupt-
achsen, sich in einer das jeweils bestehende organismische Erregungsgleich-
gewicht spiegelnden Weise organisiert!s).

¢) Der verhaltensphysiologische Ansatz

Gleich den Tonustheorien verlit auch die Verhaltensphysiologie den
AuBBen;-Standort der Reflexlehre und begreift das Verhalten als aktive
Auseinandersetzung des Lebewesens mit seinem Lebensraum (vgl. 0. S. 21 £.).
Den theoretischen Rahmen fiir diese Auseinandersetzung liefert nunmehr
aber nicht mehr das Feldmodell, sondern das Konzept des Wirkungsgefiiges
(Mittelstaedt 1954 a). Die vage Voraussetzung einer ubiquitiren Wechsel-
wirkung wird hierbei aufgegeben; die Verhaltensphysiologie kehrt zur Re-
duktion des Systemgeschehens auf einsinnig gerichtete Wirkungen zuriick.
Damit verbindet sie jedoch zugleich eine Abwendung von atomistischer
Betrachtungsweise: Wihrend die klassische Reflexlehre mit der Beschrdnkung
auf gerichtete Wirkungsverliufe zugleich ein Denken in Wirkungsketten
verband (Prototyp: der ,,Kettenreflex*), richtet die Verhaltensphysiologie auf
Grund ihrer kybernetischen Orientierung nunmehr ihr besonderes Augenmerk
auf die tatsichlich bestehenden komplexen Quer- und Riickverbindungen
im Nervensystem (Prototyp: der ,,Regelkreis). Wirkungsgefiige dieser Art
sind nur ganzheitlich zu verstehen: Im allgemeinen geniigt ein geringfigiger
Eingriff in die Systemstruktur, um das Geschehen im Gesamtsystem nach-
haltig zu veriindern (vgl. Kohler 1960). — Durch die Einfithrung des von
aller Organetik!®) abstrahierenden Signalbegriffs wird die verhaltensphysio-
logische Systembetrachtung ohne Verlust an Exaktheit grundsitzlich davon
entbunden, zur Frage der neuroanatomischen Bedingungen zentralnervoser
Organisation Stellung zu nehmen. Soweit sie dennoch darauf eingeht,
tendiert sie zu einer Anschauung, die zwischen den Extremen #duflerster
anatomischer Fixierung und véllig freiziigiger Selbstorganisation des Er-
regungsgeschehens die Mitte hilt (v. Holst u. v. Saint-Paul 1960, vgl. o.
S. 8311). Das ,Material“ des ProzeBgeschehens wird nunmehr von allen
halbanschaulichen Modellvorstellungen konsequent gereinigt und als ,,Infor-
mation” bestimmt. Im Unterschied zu den entsprechenden reflex- und tonus-
theoretischen Metaphern gelten fiir ,Information“ keine Erhaltungssitze:

18) Der semi-naive Charakter dieser ,,Feld“-Vorstellung liegt auf der Hand und
wird noch durch den von Werner u. Wapner (1955a, S. 134) ausdriicklich er-
hobenen Anspruch unterstrichen, gerade durch dieses Konzept die nach Brunswik
(vgl. o. S. 51) fiir die Gestalttheorie charakteristische ,,Einkapselung der Psycho-
logic in den Organismus“ iiberwunden zu haben.

19) Zum Begriff der Organetik vgl. o. S. 357 Anm. 74.

27
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Sie ist eine transportable, aber vernichtbare bzw. spontan erzeugbare
Entitit??). Trotz dieser folgenreichen Abkehr bleibt eine gewisse Verwandt-
schaft mit den tonustheoretischen Vorstellungen insofern erhalten, als auch
die verhaltensphysiologische ProzeBbetrachtung ihr Augenmerk besonders
auf die oben S. 416 genannten dynamischen Erscheinungen richtet und der
Gleichgewichtskategorie entscheidende Bedeutung beimif3t (v. Holst u. Mittel-
staedt 1950, vgl. auch o. S. 399). Und eine formale Anniiherung an die reflex-
physiologische Metaphorik kann man evtl. darin erblicken, dafl nunmehr
anstelle der tonustheoretischen Homogenitits-Spekulationen wieder eine Art
qualitativ-differenzierender Betrachtungsweise Platz greift.

Der eigentliche Ansatzpunkt der ,sensutonischen® Uberlegungen war das sog.
winteraction paradox“ gewesen (s. o. S. 415 Anm. 14), die Frage also, wie hetero-
modale Sinne bzw. Sensorik und Motorik trotz ihrer ,,qualitativen” Verschiedenheit
miteinander in Wechselwirkung treten kénnten. Dieses ,,Paradox” hatte die Tonus-
theorie dadurch aufzulésen versucht, daf3 sie die Qualititsunterschiede der inter-
agierenden ,Faktoren“ quasi als Transformationseffekte einer einheitlichen ,,sensu-
tonischen Energie” deutete.

Nach verhaltensphysiologischer Ansicht bedeutet dies indessen die Schein-
I6sung eines Scheinproblems. Die Richtigstellung lautet nunmehr:

1. Dem Bestreben, die Méglichkeit von Interaktionen durch den Aufweis
qualitativer Gleichheit der interagierenden Faktoren plausibel zu machen,
kann vollig auf organetischer Ebene Geniige getan werden: Was hier inter-
agiert, sind allemal Nervenerregungen, gegen deren kausale Verkniipfung
sich verniinftigerweise iiberhaupt nichts einwenden 1483t.

2. Hingegen besteht zwischen den genannten Faktoren sehr wohl eine
thematische Heterogenitit, die sich aus dem semantischen Charakter der
nervisen Prozesse ergibt: Die Meldungen der einzelnen Sinnesorgane, die
Kommandos an die Muskulatur haben eine — durchaus qualitativ ver-
schiedene — Bedeutung, und auf dieser Betrachtungsebene bedarf es in der
Tat einer Rechtfertigung nicht zwar, wieso sie interagieren kénnen, wohl
aber, wieso sie es diirfen.

Als generelles Regulativ fiir die Behandlung des Interaktionsproblems
fungiert somit in der Verhaltensphysiologie — abweichend vom tonustheore-
tischen ,,Formalismus“®') — der teleonome Aspekt. Wie sich dies konkret
auf die Hypothesenbildung auswirkt, sei sogleich an einigen Beispielen er-
lautert.

20) Vgl. dazu das o. S. 375 zum Prinzip der ,gegabelten Wirkung“ Gesagte.

21) Vgl. o. S. 50. — ,,Formalistisches“ Denken findet sich iibrigens auch aufler-
halb der Tonuslehren in einer Reihe von Arbeiten zum vorliegenden Themengebiet.
Als Beispiel nennen wir die Formulierung Wodaks (1953), das Kérpergleichgewicht
des Menschen werde durch die drei ,,Faktoren” Labyrinth, Auge und Tiefensensi-
bilitat reguliert, von denen der letztgenannte der wichtigste sei, da sein Ausfall
(Tabes dorsalis) zu stirkeren Gleichgewichtsstérungen fiihre als Blindheit bzw.
Verlust der Vestibularfunktion. Ein solches Nebeneinanderstellen formell gleich-
wertiger ,,Faktoren” kann nur Unklarheiten stiften, da es nicht auf die Rolle ein-
geht, die jedem derselben (und auch jedem der unter ,Tiefensensibilitdt®
zusammengefaliten Sinne fiir sich) in héchst spezifischer Weise bei der Gesamt-
leistung zukommt.
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d) Spezielle Interaktionsprobleme
a) Lagerezeptoren und Auge

Allen Meldungen der vestibulidren Organe sind bestimmte optische Signale
iquivalent??); simtliche vestibuliren Reaktionen und Wahrnehmungseffekte
lassen sich demgemiB3 auch optisch auslésen. Im einzelnen entspricht der
Reizung der Bogenginge die optokinetische, der Statolithenreizung die opto-
statische Induktion (s. o. S. 380 f.). Nicht dquivalent hingegen sind die beiden
Komponenten beziiglich der Meldung geradliniger Kérperbewegungen. Hier
liefert das Auge eindeutige Information (Gibson 1954), nicht aber der Vesti-
bularapparat; ob und wie die Meldungen des letzteren in diesem Zusammen-

hang ebenfalls verwertet werden, ist gegenwirtig noch undurchsichtig (vgl.
dazu u. S. 483 ff.).

B) Lage- und Stellungsrezeptoren

Zur Regelung des Korpergleichgewichts benétigt das ZNS in erster Linie
Information iiber die Lage des Kérperstammes im Raum. Diese kann prin-
zipiell (s. u. S. 421) durch Propriozeptoren (Stellungs-, Spannungs- und Druck-
rezeptoren) im Rumpf bzw. in den Extremititen vermittelt werden (Tren-
delenburg 1906, 1907). Zusitzlich besteht aber noch die weitere Moglichkeit,
den Vestibularapparat fiir diese Leistungen heranzuziehen (v. Holst u.
Mittelstaedt 1950, Mittelstaedt 1961 a). Da sich die vestibuliren Signale
jedoch auf die Kopflage beziehen, wire zu fordern, daf3 sie fir den ge-
nannten Zweck zunichst mit den Meldungen der Halsstellungsrezeptoren
verrechnet werden, und zwar auf eine Weise, die formal unter das Kom-
pensationsprinzip fillt (s. o. S. 871 ff. und 398 {.).

Abb. 1

Auslosung von Gleichgewichtsreaktionen bei der Taube (aus Mittelstaedt 1961 a).

Der Versuchsleiter hilt Rumpf und Beine des Vogels fest mit der einen Hand,

den Kopf mit der anderen umfaf3t. Die Taube ist durch eine Kopfkappe geblendet.

1 = Labyrinthlage (Winkel zwischen Kopfachse und Lot), h = Halsstellung (Win-

kel zwischen Kopf- und Rumpfachse), r = Rumpflage (Winkel zwischen Rumpf-
achse und Lot).

Kippt man etwa unter Ausschluf3 optischer Information den Korper einer
Taube nach rechts (Abb. 1 A), so bewirkt nach dieser Annahme die Stato-
lithenreizung typische Gleichgewichtsreaktionen der Fliigel; zu einem genau
spiegelbildlichen Effekt fithrt Ausschwenkung des Korperstammes im Gegen-

22) S. o. S. 359 und 384 {f.

21
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zeigersinn bei aufrechtem Kopf (Abb. 1 B), wofiir in diesem Fall die Hals-
rezeptoren verantwortlich sind. Wird jedoch der Kopf allein im Uhrzeiger-
sinn abgebogen (Abb. 1 C), so bleiben die Fliigel reaktionslos, da in diesem
Fall der Statolithenapparat in derselben Weise wie bei A, die Stellungsrezep-
toren ebenso wie bei B gereizt werden und die beiden zueinander sym-
metrischen Reaktionstendenzen einander demgemil3 gerade zu Null kom-
pensieren (Abb. 2).

Ff=L-Cher)-Hr=(L~H)h+Lr
fir H=L gitt $f=L-r

Abb. 2

Wirkungsplan zu Abb. 1 (aus Mittelstaedt 1961 a). Zeichenerklirung siehe Abb. 13
0. $.377, 1, h und r wie in Abb. 1. f= Grad der Fliigelasymmetrie (,, Tonusasym-
metrie” im Sinne Goldsteins); rechter Fliigel mehr gestreckt = positiv. L = laby-
rinthires Teilsystem (Statolithen- und Bogengangsapparat), H = Halsstellungs-
rezeptoren-Teilsystem, F = Teilsystem, das die Fliigelbewegung der Taube steuert.
— Wenn das dynamische Verhalten von H und L gleich ist, hingen die Gleich-
gewichtsreaktionen des Rumpfes (f) nur noch von der Rumpflage (r) ab.

Nach demselben Prinzip wirken beide Organsysteme, wie man erwarten
darf, auch bei der Wahrnehmung der Korperlage (bzw. bei der haptischen
Vertikalenkonstanz, s. u. S. 476 f.) zusammen. Grundsitzlich anders ist es je-
doch bei der optischen Vertikalenkonstanz: Wegen der festliegenden Raum-
beziehung zwischen Auge und Vestibularapparat kénnen die Signale des
letzteren unmittelbar zur Kompensation kopfschriglagebedingter Verdre-
hungen des retinalen Umweltbildes herangezogen werden; die Halsstellung
ist dabei im Prinzip bedeutungslos. Da die Haltungen A und B in Abb. 1
fir Landlebewesen allerdings anormal sind, treffen Abbiegungen in den
Halswirbeln meist auch mit entsprechenden Kopfschriglagen zusammen, und
die Halsstellungsmeldungen konnen demgemifl bedingt als dquivalente
Unterstiitzung der vestibuliren Kompensationsgréfle (s. o. S. 377) Verwen-
dung finden. An der externen Kompensation (Augenrollung, s. u. S. 471 {.)
beteiligen sie sich tatsichlich in diesem Sinn (v. Holst u. Mittelstaedt
1950)23), ob auch bei der internen (s. u. S. 475 ff.) ist zweifelhaft (Fischer
1927).

23) Fithrt man daher im Laborversuch die Situation B herbei, so kommt es zu
einer leichten Rollung der Augen (und demgemill zu einer etwa gleich groBen
Kippung der anschaulichen Vertikalrichtung) nach links (Fischer 1927).
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v) Haltungs- und Druckrezeptoren

Wird ein beidseitig labyrinthloses Kaninchen auf ein Brett gelegt, so
richtet es den Kopf auf; die Reaktion verschwindet, wenn man es auf der
Oberseite mit einem weiteren Brett beriihrt (,,Korperstellreflexe auf den
Kopf“, Magnus 1924). In diesem Fall wirkt offenbar die Druckverteilung
auf der Hautsinnesfliche als Lageindikator. Eine entsprechende®) Mit-
wirkung des Tastsinnes auch bei der menschlichen Lagewahrnehmung bzw.
Vertikalenkonstanz wurde hiufig erwogen (neuerdings auch von Schéne 1962,
S. 69); die experimentelle Klirung dieser Frage steht allerdings noch aus.

Bei der Gleichgewichtsregelung besteht noch eine weitere Interaktions-
moglichkeit. Der Organismus hat hier die Aufgabe, durch geeignete Be-
wegungsvollziige den Kérperschwerpunkt und die jeweilige Unterstiitzungs-
fliche so zueinander zu orientieren, daf3 die Projektion des ersteren entlang
der Schwerkraftrichtung dauerhaft in den Bereich der letzteren fillt (Buyten-
dijk 1956). Welcher Koérperbereich momentan als Unterstiitzungsfliche fun-
giert, zeigt dabei der Drucksinn an; Tasteindriicke (bzw. ihr Fehlen) kénnen
also — selbst wenn der Organismus sich bei der Ermittlung der Korperlage
vornehmlich auf die eigentlichen Haltungssinne verlifit — gegebenenfalls
entscheidend bewirken, dafl die Gleichgewichtsthematik als solche in die
aktuelle Mitte des vitalen Interesses riickt?®), und es ist denkbar, daB} die
Wahrnehmung der Kérperlage davon nicht unbetroffen bleibt.

0) Spannungs-, Stellungs- und Lagerezeptoren

Zur Sicherung von Korperhaltungen im Schwerefeld sind Muskelkrifte
(Spannungen) erforderlich (s. u. S. 433 f.), deren Dosierung und Verteilung
aus physikalischen Griinden in bestimmter Weise von der Stellung der
Glieder zueinander und der Lage des Gesamtkorpers zur Schwerkraft
abhiingen miissen. Auf Grund dieses Zusammenhanges koénnen Stellungs-
und Kraftsinn gemeinsam Lageinformation vermitteln. Dabei sind allerdings
systematische Fehler zu erwarten, wenn die Kérpermasse durch zusitzliche
Lasten (einseitig gehobene Gewichte) bzw. das duBere Kraftfeld durch
ungewdhnliche Zusatzkrifte (,Kopftonusversuch®) asymmetrisch verindert
wird, und in der Tat sind unter solchen Bedingungen Milweisungen der
anschaulichen Vertikalen festzustellen (Kleint 1937). Auch der Befund, daf3
bei Leistungen der Vertikalenkonstanz eine durch Muskelkraft aufrecht-
erhaltene Kopf- oder Korperschriiglage stirker kompensiert wird als eine
durch Haltevorrichtungen gestiitzte (Werner et al. 1951), spricht fiir eine
kin#sthetische Komponente der Lagewahrnehmung?®).

24) D.h. dquivalent mit den Haltungssinnen.

25) Vgl. u. S. 470 Anm. 115,

26) Dieser Effekt ist auch in Zusammenhang mit der soeben erwogenen Rolle

des Drucksinnes zu sehen; beide Erklirungsméglichkeiten schlieBen einander nicht
aus.
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II. Das Erleben des eigenen Korpers
1. Kérperschema und Kérper-Ich

Aus neurologischen und elektrophysiologischen Untersuchungen ist seit
lingerem bekannt, daB3 der Koérper und seine Glieder im ZNS topographisch
reprisentiert sind. Am griindlichsten untersucht wurde die kortikale Re-
prisentation im Bereich der hinteren und vorderen Zentralwindung, eine
verzerrte und teilweise unstetige Abbildung der Kérperoberfliche, die unter
der Bezeichnung ,,(Sensorischer bzw. Motorischer) Homunculus“ bekannt-
geworden ist (Penfield u. Boldrey 1937, Penfield u. Rasmussen 1950; vgl.
auch Gottschick 1955).

Head hatte solche zentralnervise Instanzen als ,,Korperschemata“ be-
zeichnet (Head u. Holmes 1911); in der Folge wurde dieser Begriff, meist im
Singular, vorwiegend in einem weiteren, auch die phdnomenale Korperlich-
keit mitumfassenden Sinn verwandt (Schilder 1924), was insofern nahelag,
als das Korpererlebnis ja zweifellos irgendwelche Prozesse in derartigen
Repriisentationsfeldern zur unmittelbaren Grundlage hat. Einige Autoren
verwenden zur Akzentuierung des phidnomenalen Aspektes gesonderte Be-
zeichnungen (, Korperbild“, Auersperg 1960; ,,.Koérper-Ich“, Metzger 1954);
im Interesse terminologischer Klarheit soll auch in der nachfolgenden Dar-
stellung durchgehend zwischen Kérper-Ich (phinomenal) und Kérperschema
(neurophysiologisch) unterschieden werden.

In Lehrbuchdarstellungen der Wahrnehmungspsychologie wird dem
Korper-Ich nicht eben hiufig der ihm gebiihrende Raum gewidmet; mono-
graphische Abhandlungen liegen vornehmlich aus dem Bereich der Medizin
oder medizinischen Psychologie vor (Pick 1915, Schilder 1924, 1950, Katz
1921, Mikorey 1952, Hécaen u. Ajuriaguerra 1952), angeregt einmal durch
neurologische und psychiatrische Befunde (v. a. Apraxien und Agnosien),
zum anderen durch das Studium der Amputationsphinomene.

2. Erscheinungsweise und Grenzen des Korper-Ich
a) Normale Phinomene

Das Kérper-Ich 148t sich phinomenologisch definieren als eine leibhaftig
wirkliche (d. h. aus Stoff geformte und mit mechanischen Eigenschaften
wie Trigheit, Schwere, Elastizitit u. dgl. ausgestattete??)) freibewegliche
Raumgestalt, die durch das Wesensmerkmal des , Eigenen“, ,,unmittelbar
zu mir selbst Gehérenden®, ,,von meinem Ich (meiner Seele) Durchdrun-
genen” ausgezeichnet ist, innerhalb derer ferner meine Krafterlebnisse und
an deren Grenzfliche meine Berithrungserlebnisse sich lokalisieren und an
deren Teilen und Gliedern mein Wille unmittelbar angreifen kann.

27) Mechanische Qualititen dieser Art sind deutlich erlebbar etwa bei der
(tinzerischen oder sportlichen) Ausfithrung schwungvoller Bewegungen (vgl. Dal
Bianco 1944, Auersperg 1944, 1950) oder wenn sich ihre Erscheinungsweise —
wie z. B. bei Parkinsonismus (Jacob 1955) oder auch im Traum — abnorm veriéindert
(Gefiihl der Schwere, ,,wie Blei“ u. i.).



Norbert Bischof, Stellungs-, Spannungs- und Lagewahmehmung 423

Die Grenzen dieses Bereichs sind in der Regel weiter als die des physi-
schen Kérpers, zugleich auch variabler und teilweise weniger scharf. Wie
von praktisch allen Autoren iibereinstimmend bemerkt wird, umfassen sie
nicht nur die leblosen Teile des Korpers (z. B. Haare und Fingernigel),
sondern auch die Kleidung sowie unter Umstinden (nidmlich dann, wenn
diese Objekte in einem festen Funktionsverband mit dem eigentlichen
Korper stehen) Werkzeuge und Fahrzeuge?®S).

b) Abnorme Phiinomene

Unter pathologischen Bedingungen kann das Korper-Ich betrichtliche Ver-
inderungen in bezug auf Merkmale der Abgrenzung, Gliederung und
Zentrierung erfahren. Eine vollstindige Darstellung dieser Phidnomene, aus
denen sich in einem kiinftigen Forschungsstadium zweifellos wichtige Hin-
weise auf die zentralen Systemgrundlagen des Korpererlebnisses und der
Korpermotorik entnehmen lassen werden, wiirde im vorliegenden Zusam-
menhang zu weit fithren (vgl. hierzu Hécaen u. Ajuriaguerra 1952); zur
Veranschaulichung seien jedoch einige Beispiele angefiihrt.

Verzerrungen der Korpergestalt: In Giftriuschen (Meskalin: Serko 1913, zit.
nach Jaspers 1948; Lysergsiuredidthylamid: Arnold u. Hoff 1953, vgl. auch
Lienert 1955/56) und bei neurologischen Schiden (Scheitelhirnverletzungen: Lenz
1960) nehmen Koérper und Glieder zuweilen bizarre Formen an, teilweise in An-
niherung an die Proportionen des ,,Homunculus Penfield“29) (VergréBerungen des
Mundes, der Fiile und Hinde, speziell des rechten Daumens). — Verlust der
rdumlichen Kontinuitit des Korpers: Einzelne Glieder (Bein, Kopf) trennen sich
vom Rumpf (Serko, a. a. O.), der Gesamtkorper teilt sich lings der Medianen in
zwei Hilften (bei Hirnstammprozessen: Storring 1948, Mikorey 1952), die sich evt.
iibereinanderschieben (Hoff u. Schilder 1927). — Einengung der Korper-Ich-
Grenzen: Einzelne Glieder werden als nicht zum Ich gehérige Fremdkorper erlebt
(bei Hemiplegie: Mikorey 1952). — Umgekehrt auch Ausdehnung bzw. Auflésung
des Korper-Ich-Bereichs: Der Korper wird als ohne Grenzen in die Umgebung
ibergehend empfunden (bei Schizophrenie: Werner 1953). — Exzentrischwerden
des Ichkernes in bezug auf den Koérper (,,AuBersichsein“): Das Subjekt blickt von
einem entfernten Punkt aus auf den eigenen Korper, ja auf die eigenen Augen
zuriick (bei Epilepsie: Zutt 1953). — Hiermit moglicherweise verwandt ist die
hiufig beschriebene Verdoppelung des Koérper-Ich (Heautoskopie) bei Hemiplegie,
Epilepsie, Schizophrenie, seltener bei endogener Depression, zuweilen auch bei Ge-
sunden in besonderen Belastungssituationen (Mikorey 1952, Menninger-Lerchenthal

28) Diese Erweiterungen fiigen sich in der Tat in den Rahmen der eingangs
zegebenen Definition: Das Selbstgefiihl des mit seinem Sportwagen ,,verwachsenen®
Autofahrers bezieht seine Nahrung unmittelbar auch aus der Kraft des Fahrzeuges,
ebenso wie er bei einiger Sensibilitit eine etwaige Uberlastung des Motors gleich-
sam unmittelbar ,kinisthetisch zu fithlen vermeint. Auch die Beriihrungserlebnisse
sind keineswegs fest an den Ort der entsprechenden Tangorezeptoren gebunden,
sondern lokalisieren sich bevorzugt wiederum an der erweiterten Kérpergrenze
(Schuhsohle, Spitze von Stock oder Sonde). — Freilich kénnen sich bei geeigneten
Bedingungen die eben noch in das Kérper-Ich eingeschlossenen Teile auch wieder
von diesem trennen — besonders eindrucksvoll, wenn Umstinde eintreten, die zu
einer gewaltsamen ,Entfremdung” fithren (durchnifte Kleidung, Jacob 1955).

29) Vgl. o. S. 422.
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1953, Leischner 1961): Die Patienten nehmen im dufleren Raum nochmals leibhaftig
sich selbst wahr; der ,,Doppelginger” kann ihnen dabei bis in die Kleidung, Hal-
tung und Bewegung hinein genau gleichen (Jaspers 1948, S. 76), zuweilen jedoch
auch komplementire Ziige aufweisen (als Gesprichspartner fungieren, stellver-
tretend bedrohliche Krankheitssymptome iibernehmen oder tabuierte Triebhand-
lungen ausfiihren; vgl. auch das bekannte Doppelgingererlebnis Goethes: Mennin-
ger-Lerchenthal 1932).

Es ist zu vermerken, daf3 Reizverarmung oder Inkongruenzen im Bereich des
optisch-vestibuliren Systems auch bei neurologisch Gesunden abnorme Kérper-
Ich-Phinomene der genannten Art hervorrufen kénnen. Kleint (1940) berichtet von
Versuchspersonen, die in Experimenten iiber induzierte Richtung und Bewegung,
Autokinese usw. neben Fremdheits- und Unwirklichkeitserlebnissen (vgl. o. S. 392)
auch Verinderungen der anschaulichen Kérpergrofe, -gestalt und -schwere zu Proto-
koll gaben: Das Korper-Ich erschien verkleinert oder vergréBert, ,,gummiartig”
zusammengedriickt oder gedehnt, wie ein ,Hohlraum“ oder wie ein ,Punkt",
nahm eine gekriimmte Form an oder biifite iiberhaupt seine Dimensionen ein,
die Glieder ,zogen sich ein“, die Umgebung verlor die Abstindigkeit vom Ich,
»gehorte mehr zu mir“ usw. — Ein Patient Bonniers (zit. n. Hécaen u. Ajuria-
guerra 1952 und Leischner 1961), der infolge einer krankhaften Verinderung der
Eustachischen Réhre beim Schneuzen und Niesen Schwindelanfille erlitt, spiirte
dabei jeweils, dafB3 er sich lings der Medianen in zwei Hilften teilte, von denen die
linke unveridndert wie er selbst, die rechte hingegen als ,eine neue Person® er-
schien. — Menninger-Lerchenthal (1953) schlieBlich erwihnt Dissoziationserschei-
nungen des Kérper-Ich beim schnellen Auf- und Abwirtsfahren im Lift und glaubt
enge Beziehungen der Heautoskopie zu ,.Stérungen der Vestibularisfunktion® fest-
stellen zu konnen (vgl. auch Leischner 1961).

3. Physiologische Voraussetzungen
fiir die anschauliche Prisenz der Korpergestalt

Unter den das anschauliche Kérper-Ich bestimmenden Merkmalskategorien
sind im Rahmen unseres Themas vor allem diejenigen wichtig, welche die
Einordnung des Korpers als gegliedertes Ganzes in den Raum betreffen.
Man wird hier zweckmiBigerweise unterscheiden zwischen den spiter zu
behandelnden Merkmalen der Lage und Stellung einerseits und den durch
die Bezeichnung XKérper-,Schema“ wohl primir angesprochenen morpho-
logischen Bestimmungen der Korpergestalt (Form, MaBe und Anordnung
der Korperteile) andererseits.

Ein wichtiger Unterschied beider Merkmalsgruppen besteht darin, daf3
uns iiber die erstgenannte vornehmlich aktuelle Sinnesmeldungen (die Hal-
tungsafferenz) informieren, wihrend dies fiir die letztere in weit gerin-
gerem MafBe gilt: Wir haben die riumliche Gestaltung unseres Leibes auch
dann ,,im Gefiihl“, wenn wir sie nicht durch Betrachten oder Betasten
kontrollieren. Daf3 die gesamte Korperoberfliche ein einziges ausgedehntes
Sinnesorgan ist, welches praktisch ununterbrochen afferente Meldungen zum
ZNS entsendet, bietet in diesem Zusammenhang nur eine beschrinkte Er-
klirungsbasis, da sich die Physiognomie des Leibes natiirlich nicht auf die
Hautsinnesfliiche ,,abbildet* wie die eines gesehenen Korperteils auf die



Norbert Bischof, Stellungs-, Spannungs- und Lagewahrnehmung 425

Retina oder wie die Kopflage auf den Statolithenapparat. Die somisthe-
tische Afferenz kann uns zwar dariiber belehren, dafl Kérper und Glieder
.noch vorhanden sind“, nicht aber, ,, wie sie aussehen“; vielmehr muf3 das
ZNS umgekehrt bereits Information iiber die Korpergestalt besitzen, um
diese Afferenz sinnvoll verwerten und in den Dienst der Weltorientierung
stellen zu kdnnen.

a) Phantomglieder

Aufschliisse iiber diesen Problemkomplex sind vornehmlich aus dem Stu-
dium einer Gruppe von Halluzinationserscheinungen zu erwarten, fiir die
Weir Mitchell (1871) die Bezeichnung ,Phantomglieder” geprigt hat: Bei
plétzlichem Verlust von GliedmaBlen, die iiber die Konturen des Kérper-
stammes hinausragen (Extremititen, auch Nase, weibliche Brust u. i.), also
fast stets (in 95 %o der Fille: Mikorey 1952) nach Amputationen, seltener
auch bei Unterbrechung der nervisen Versorgung eines Koérperabschnittes
(Plexuszerreilung: Mayer-Gross 1929, Mikorey 1952; Riickenmarksverlet-
zung: Becker 1949; Thalamuslidsion: Schilder 1950), bleibt das verlorene
Glied — oft viele Jahre lang — phinomenal existent und wird in natiir-
licher Fortsetzung des Amputationsstumpfes auflerhalb desselben im leeren
Raum lokalisiert. Es handelt sich dabei nicht um eine ,,Vorstellung® im
phinomenologischen Sinn, sondern um eine schlicht antreffbare Gegeben-
heit, die sogar hiufig, namentlich frith nach dem Erwachen (Katz 1921),
nicht einmal im Modus des ,,anschaulichen Scheins“ (Metzger 1954), sondern
mit kaum geminderter phinomenaler Realitit auftritt: Die Patienten greifen
mit dem Phantomarm nach Gegenstiinden, stiirzen bei dem Versuch, auf
das Phantombein zu treten, zucken mit dem Stumpf zuriick, wenn ein
Schlag gegen das Phantomglied gefiihrt wird o. 4. und sind allgemein
bereit, dem Phantomglied trotz intellektuellen Wissens um das Faktum

der Amputation doch eine besondere, ,seine® Wirklichkeit zuzugestehen
(Riese 1932).

b) Die anschauliche Priisenz des Kirper-Ich

Vertaubt man durch Kokainisierung der Amputationsnarbe die dort durch-
trennten afferenten Nerven, so erlischt das Phantom (Katz 1921). Dieser
Effekt legt die bereits von Descartes (zit. n. Mikorey 1952) geiduBerte
Annahme nahe, daBl Phantomerlebnisse unspezifische Reizvorginge im
Narbengebiet zur Voraussetzung haben®?), bzw. allgemeiner, daf3 die das
Korper-Ich fundierenden zentralnervisen Prozesse nicht ohne periphere
Aktivitdt in Gang bleiben: Es bedarf eines dauernden afferenten Zustromes
zum ZNS, damit wir Korper und Glieder ,spiiren, d. h. ihrer als existent
innewerden kénnen.

30) In dieselbe Richtung weist der Tatbestand, dafl Phantome so gut wie stets
in einem von der Norm abweichenden Reizzustand (Ameisenlaufen, mildes Prickeln,
innerer Druck, seltener — dann aber hiufig sehr quilend — Schmerz) und inten-
siver als das intakte Glied erlebt werden (Katz 1921, Henderson u. Smyth 1948,
Simmel 1958).
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Die Hauptbedeutung diirfte dabei dem somisthetischen Sinnesbereich
(Beriihrung, Temperatur, Schmerz)®!) und hier wiederum bevorzugt dem
Kraftsinn zukommen (Abbatucci 1894, Katz 1921). Der Gesichtssinn ist
offenbar von geringerer Relevanz; man miiite sonst erwarten, daf3 Phan-
tome beim Blick auf den Stumpf verschwinden, was nach den genannten
Autoren jedoch in der Regel nicht der Fall ist??). Unklar schlieBlich ist
im vorliegenden Zusammenhang die Rolle des Stellungssinnes. Wenn Katz
darauf hinweist, da man im lauwarmen Wannenbad bei geschlossenen
Augen und optimal entspannter Haltung im Zweifel dariiber sein konne,
ob man noch im Besitze der Hand sei, selbst wenn man die Aufmerksam-
keit auf sie richtet, so spricht dies immerhin dafiir, daf3 die Afferenz der
(adaptationsfreien!) Stellungsrezeptoren nicht wesentlich zur phinomenalen
Existenz der Gliedmaflen beitriigt; im Zusammenhang mit dem o. S. 412
iber den ,formalen® Charakter der Stellungs-Information Gesagten diirfte
diese Beobachtung, wenn sie sich experimentell erhirten l:if3t, von Interesse
sein.

¢) Die anschauliche Gestalt des Kérper-Ich

Peripher angeregte somisthetische Erlebnisse allein konnten nicht zur
Ausbildung von Phantomgliedern fiithren, wenn sie nicht durch zentralnervose
Systembedingungen die fiir das verlorene Glied spezifische Gestaltung und
eine Lokalisation an dessen natiirlichem Ort, d. h. auBBerhalb des Rest-
korpers, erfahren wiirden. Paf3t sich das zentrale Organisationsschema dem
faktischen Gliedverlust an wie zuweilen im Zuge gymnastischer und hand-
werklicher Ubungen, so erlischt demgemiB das Phantom — trotz evtl.
weiter bestehender Afferenz: Elektrische Reizung des Nervus tibialis bei
Knieamputierten, die vor dem erwihnten Training wie auch bei Nicht-
amputierten zu Peristhesien in den Zehenspitzen (des Phantcmbeines) ge-
fiihrt hatte, erzeugt nach diesem nur mehr Sensationen im Stumpf selbst
(Auersperg 1950).

Die Frage nach der Natur der fiir die rdumliche Ordnung der Korper-
erlebnisse maf3geblichen zentralen Faktoren — die insgesamt eben als das
.Korperschema“ bezeichnet werden kdnnen — stellt sich unter einem
Doppelaspekt: Man kann einmal nach threr Wirkungsiweise fragen, zum
anderen nach der Herkunft der in ihnen enthaltenen Information iiber die
Proportionen des physischen Leibes.

81) In der Tat bringen etwa taktile Sinnesmeldungen nicht nur die Existenz und
Beschaffenheit der ertasteten Objekte, sondern zugleich auch die der tastenden
Hautpartien zum Erleben — allerdings je nach Situation in sehr unterschiedlicher
Gewichtsverteilung (vgl. den Abschnitt iiber ,gegabelte Wirkung“ bei Metzger
1954). Bemerkenswert ist in diesem Zusammenhang, daf3 taktile Empfindungen mit
erlebtem Objektbezug (eine Manschette schiebt sich iiber die Hand, ein gummi-
artiger Koérper wird durch die Finger zusammengedriickt u. 4.) bei Phantom-
gliedern sehr selten sind — weitaus iiberwiegend wird lediglich das Glied selbst
in irgendeinem Reizzustand erlebt (Katz 1921).

32) Hingegen wird ein Erléschen von Phantomerlebnissen bezeichnenderweise

unter dem Einflu heftiger Bewegungen des Stumpfes berichtet (Katz 1921,
Auersperg 1950).
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1. Das erstgenannte Problemgebiet ist noch sehr undurchsichtig. Ahnlich
wie im optischen Sektor wird man jedenfalls auch hier mit einer etappen-
weise erfolgenden kon- und divergenten Signalverarbeitung zu rechnen
haben (vgl. o. S. 337 und speziell Mountcastle 1957), wobei die erste
Stufe wahrscheinlich schon im Riickenmark liegt (Dusser de Barenne 1913);
bereits Hoff u. Schilder (1927) sprechen in diesem Sinn von einer ,, Tiefen-
staffelung” des Korperschemas.

Aus Griinden, die oben S. 354 ff. bei der Besprechung des Raumzeichen-
problems dargelegt wurden, nehmen wir an, da3 im Zuge dieser Verarbei-
tungsvorginge das Mosaik periphernerviser Elementarsignale mit jeweils
punktuell-intensivem Inhalt in eine Matrix von Elementarsignalen mit
strukturellem (d. h. Nachbarschafts-, Abstands-, Symmetrieverhiltnisse3?)
usw. einschlieBendem) Bedeutungsgehalt transformiert wird. Von diesem
Ansatz her wird im Prinzip auch ohne Rekurs auf feldtheoretische Erwi-
gungen (Modell der gasgefiillten Blase, Katz 1921, Metzger 1954, S. 267 £.)
verstindlich, daf3 bei genereller Reduktion des peripher-afferenten Zustromes
durch Amputation und ihre Folgeerscheinungen

a) am Korper-Ich nicht verstreute und bizarr begrenzte Teilskotome auf-
treten, sondern ein geordneter, dem Zentrierungsprofil des intakten Gliedes
entsprechender Gesamtausfall groferer Gliedbereiche34),

b) gemeinsam mit diesem Ausfall auch eine Deformation der Phantom-
erscheinungen stattfindet (Katz 1921, Hoff u. Schilder 1927, Mikorey 1952,
Simmel 1956a, 1958), und zwar schrumpfen diese allmihlich bis auf die
GroBe von Kindergliedern und schieben sich zudem wie die Teile eines
Fernrohres ineinander (,,telescoping”) — evtl. so weit, daf3 die Phantomhand
ginzlich in den Stumpf einwandert35).

2. Hinsichtlich der Herkunft der fiir die Organisation des Kérperschemas
erforderlichen Information neigt die Mehrzahl der Autoren zu einer Erfah-
rungstheorie: Katz (1921) spricht von zentralen ,,Residuen®, die sich allmih-
lich unter dem EinfluB ,adiquater Reizvorginge bei motorischen Voll-
ziigen u. dgl. gebildet haben, und Simmel (1958) schreibt im Anschluf} an
Head die Existenz des Korperschemas iiberhaupt der ,Fihigkeit und Ge-
legenheit des Individuums zum Lernen® zu. Die letztgenannte Formulierung

33) Ein allgemeines, durch die Symmetrie des Kérperbaus bedingtes Struktur-
merkmal ist etwa die Seitigkeit. Uber neurologische Stérungen der Rechts-Links-
Unterscheidung am eigenen Korper existiert eine umfangreiche Literatur (vgl.
Biirger 1929 und Schilder 1950); als Beispiel seien hier die Erscheinungen der
Allo-, Syn- und Achirie genannt, bei denen ein einseitiger Beriihrungsreiz vom Pa-
tienten auf der Korpergegenseite, auf beiden Seiten zugleich oder iiberhaupt ohne
Seitigkeit empfunden wird.

84) Zunichst erléschen die stumpfnichsten Teile (Oberarm, Ellenbogengelenk
usw.), so daB3 schlieflich Hand oder Finger losgelost im Raum zu schweben schei-
nen. Die Rangordnung der Eindringlichkeit bzw. die Reihenfolge des Ausfalls
richtet sich — mit Ausnahme héchstens der Gelenkpartien — nach der relativen

CréBe) der zugehorigen Repriisentationsfelder am Homunculus Penfield (Simmel
1956 a).

35) Eine entsprechende anschauliche Verkiirzung erfihrt iibrigens auch das Ende
des Amputationsstumpfes selbst (Katz 1921).
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ist sicher iiberspitzt, doch kann kaum ein Zweifel bestehen, daf3 genetisch
angelegte Organisationsbedingungen einen weiten Spielraum lassen, inner-
halb dessen sich erst im Zuge manipulierender Auseinandersetzung des Kin-
des mit dem eigenen Korper konkrete Systemstrukturen ausbilden, und
dafB diese auch spiter einer langfristigen Bestitigung durch die Erfahrung
bediirfen bzw. sich an ihr fortlaufend korrigieren3®).

Hierfiir spricht z. B. das Fehlen von Phantomerlebnissen bei angeborenen
Verstiimmelungen oder bei Amputation vor dem 3. Lebensjahr (Simmel
1958), ferner die Beobachtung, daf3 Phantome bei handwerklichem Gebrauch
des Stumpfes allmihlich verschwinden (vgl. o. S. 426) bzw. umgekehrt bereits
eingetretene Teleskop-Effekte durch Anpassung einer Prothese riickgiingig
gemacht werden konnen (Weir Mitchell 1872, Abbatucci 1894, Simmel
1958). Auch das Ausbleiben von Phantomerscheinungen bei langsam fort-
schreitendem (z. B. leprésem) Gliedverlust wird hiufig in dem Sinn inter-
pretiert, da das Kérperschema hier sozusagen ,,Zeit habe“, sich den ver-
dnderten Verhiltnissen anzupassen (Simmel 1956 b).

Andererseits gibt es jedoch auch geniigend Fille, in denen Phantome
sich ohne Bezugnahme auf die Prothese deformieren (Katz 1921, Simmel
1958). Ferner existiert in der Literatur immerhin wenigstens ein einziger
Bericht {iber Phantomerscheinungen auch bei angeborenem Gliedausfall
(linker Arm: Mikorey 1952). Besonders auffillig und gegenwirtig noch
ungeklirt ist schlieBlich die gut belegte Beobachtung, da sich in den
meisten Fillen, in denen ein durch leprose Prozesse bereits weitgehend
(und ohne Auftreten von Phantomerscheinungen) zerstértes Glied vollends
amputiert wird, nicht nur doch noch ein Phantom ausbildet, sondern dieses
dann voll ausgestaltet ist und die zuvor bereits langfristig verlorenen Teile
mitenthiilt (Simmel 1956 b, 1958).

II1. Periphere und zentrale Grundlagen
der Stellungswahrnehmung

Die riumliche Entfaltung des Korper-Ich ist durch die Organisation des
Korperschemas allein nicht ausreichend bestimmt, da die letztere keined?)
Information iiber die variable Stellung der Glieder zueinander enthilt. Das
Korperschema ist vielmehr, wie Mikorey (1952) sagt, als eine Art ,,Koordi-
natensystem® aufzufassen, in welches fortlaufend aktuelle Stellungsmel-
dungen eingetragen werden miissen — ein Vorgang, den man sich nach
dem oben S. 352 ff. und S. 427 Gesagten wohl am ehesten so vorzustellen
hat, daB die Stellungs-Afferenz primir ausgedehntere Strukturelemente (z. B.
moglicherweise die Hauptachsen) der Glieder als Ganze riumlich festlegt,

36) Die GesetzmiBigkeiten, nach denen diese Korrektur erfolgt, d. h. die
Kriterien des optimalen ,Zueinanderpassens” der Einzeldaten (Geschlossenheit,
Einfachheit, gemeinsames Schicksal usw.), kénnen allerdings nicht ihrerseits der
Erfahrung entstammen, sondern miissen im Organismus — als Bereitschaft zur
bevorzugten Verwirklichung bestimmter Ordnungsformen — a priori angelegt sein
(vgl. dazu Lorenz 1943).

37) Oder jedenfalls keine ausreichende, vgl. u. S. 430.
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wihrend sich die Lokalisation einzelner Korperorte hieraus erst sekundir
ableitet.

Dabei ist auBerdem zu beachten, daf3 beispielsweise die Stellung des
Schultergelenkes alle weiteren Glieder des Armes mitlokalisiert, die des
Ellenbogengelenkes den gesamten Unterarm usw.; in der Fingerspitze
des Korperschemas muf3 also die Stellungsafferenz aus dem gesamten Arm
zusammenflieBen — modifiziert jeweils nach Linge der zwischen zwei
Gelenken liegenden Gliedabschnitte. Es leuchtet ein, daB3 bei allein auf
dieser Basis (d. h. rein taktil) ausgefiihrten Lokalisationsleistungen gewisse
Ungenauigkeiten und auch systematische Fehler (z. B. bei Vertikalstellung
eines Stabes mit rechter oder linker Hand allein: Sachs u. Meller 1903
oder beim Zeigeversuch: Wodak 1927) unvermeidlich sind; dessenungeachtet
bleibt die Prizision des Systems noch erstaunlich genug.

1. Stellungsrezeptoren

Das Wissen um die fiir Stellungsmeldungen verantwortlichen Sinnes-
organe war bis vor kurzem noch sehr spirlich. Erst in neuester Zeit wurde
hinreichend wahrscheinlich gemacht, daf3 vor allem drei Typen von Rezep-
toren in Frage kommen (vgl. hierzu Eldred 1960, Rose u. Mountcastle
1960):

1. Den hiufigsten Rezeptorentyp bilden Ruffinische Nervenendigungen
(Boyd u. Roberts 1953) #hnlich denen, die auch als Tangorezeptoren in
der Haut verbreitet sind; sie finden sich in grofer Zahl in den Gelenk-
kapseln, sprechen auf Dehnung in einer von ihrem Bau abhingigen Rich-
tung an, arbeiten mit hoher Prizision (Abb. 8) und adaptieren bei Dauer-
belastung kaum. Da jede Gelenkkapsel viele hinsichtlich Lage und Ansprech-
richtung streuende Rezeptoren dieser Art aufweist, ist bei jeder Glied-
stellung wenigstens ein Teil derselben aktiv; Variationen der Stellung
duBlern sich in Veriinderungen des Erregungsmusters.

2. In den Gelenkbindem sitzen Rezeptoren, die den Golgischen Sehnen-
spindeln (s. u. S. 436) #hneln. Sie sind seltener als die Ruffiniorgane, haben
aber im iibrigen ihnliche Eigenschaften.

3. Gelegentlich findet man als die Stellungsrezeptoren schlechthin die
im perikapsuliren Bindegewebe antreffbaren Vater-Pacinischen Korperchen
genannt (Jenkins 1951), wogegen sich einwenden liBt, daB3 diese nach
derzeitigem Kenntnisstand sehr rasch adaptieren®®) und daher lediglich
der Anzeige von Stellungs-Anderungen dienen kénnen (Gray u. Malcolm
1950, Gray u. Sato 1953; vgl. auch v. Holst 1956 und Burkhardt 1960).

Anmerkend ist zu erwiihnen, daB3 Stellungsrezeptoren neuerdings auch
in den Halswirbeln nachgewiesen wurden (McCouch et al. 1951), sodal3
die noch heute gingige Annahme, wir wiirden allein durch Sehnen-%%)

38) Genauer: Es handelt sich um Rezeptoren vom D-Typ, vgl. u. S. 440.

39) Eine Mitbeteiligung der Spannungsrezeptoren am Stellungssinn ist auf
Grund der oben S. 421 umrissenen Zusammenhinge nicht ausgeschlossen, wiirde
allerdings Einbeziehung weiterer Information (Lagerezeptoren, Efferenzkopie o. a.)
voraussetzen.
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oder gar Muskelspindeln der Halsmuskulatur iiber die Stellung unseres
Kopfes informiert, als widerlegt gelten darf.

2. Kérperschematisch verankerte
Stellungs-Information

Die o. S. 428 aufgestellte Behauptung, daf3 im Koérperschema selbst keine
Stellungs-Information angelegt sei, erfordert moglicherweise eine Ein-
schrinkung: Es liegt zumindest nahe, daB sich zusammen mit der Aus-
sonderung und rdumlichen Festigung der anschaulichen Korperteile auch
eine Einengung ihres relativen Bewegungsspielraumes — gemill den wirk-
lichen Beweglichkeitsgrenzen der physischen Glieder — dispositiv aus-
bildet. Hierfiir spricht, dal die Achse von Phantomgliedern normaler-
weise relativ zum Stumpf in natiirlicher Orientierung erlebt wird; aller-
dings werden dabei gelegentlich Uberstreckungen von Gelenken, die am
intakten Glied nicht moglich wiren, berichtet (Katz 1921).

Auch unter den physiologisch moglichen Stellungen sind nicht alle
gleichermaflen wahrscheinlich: Es gibt besonders ausgezeichnete, ,be-
queme” Haltungen, die der Korper bevorzugt einzunehmen trachtet, und
diese ihrerseits konnten im ZNS dauerhaft reprisentiert sein und — gleich-
sam bis zum Erweis des Gegenteils durch die Stellungsafferenz — die
phdnomenale Korperhaltung und Gliederstellung bestimmen (Theorie der
»sensibel-sensorischen Primirlagen” von Hoff u. Schilder 1925, 1927; vgl.
auch die Begriffe ,Normtendenz“ bei Kleint 1940 und ,Tendenz zum
ausgezeichneten Verhalten“ bei Goldstein 1929, 1934). Fiir diese Mog-
lichkeit sprechen Phinomene wie die Aristotelische T#uschung (scheinbare
Verdoppelung einer mit gekreuztem Zeige- und Mittelfinger betasteten
Kugel) sowie eine Reihe von Rupp (1907) und vor allem Skramlik (1925)
mitgeteilter Beobachtungen, die sich sdmtlich als Kompromiflésungen
(s. 0. S. 386) zwischen ,,Primirlagen” und afferent gemeldeten ungewéshn-
lichen Gliedstellungen interpretieren lassen.

Auch der Befund, daB3 die Finger der Phantomhand in der Regel ge-
kriimmt erlebt werden, 1i3t an die Manifestation einer Primirlage (Greif-
stellung: Skramlik 1925) denken. Allerdings kann die Dauerstellung von
Phantomgliedern in vielen Fillen auch anders interpretiert werden: Katz
(1921) bringt die relativ hdufig zu beobachtende Anwinkelung des Phan-
tomunterarmes um etwa 90° in bezug auf den Oberarmstumpf in Zu-
sammenhang mit der Tatsache, daf3 das verwundete Glied vor der Ampu-
tation wahrscheinlich lingere Zeit diese Stellung (etwa beim Tragen einer
Binde) eingenommen hat. Die populire Annahme, da3 das Phantom hiufig
die Stellung des intakten Gliedes unmittelbar im Moment der Verletzung
widerspiegle, wird von Simmel (1956 a) allerdings bestritten.

8. Stellungsabsicht und Stellungswahrnehmung

Das Problem der Stellungswahrnehmung 148t sich nun noch unter einem
ganz anderen Aspekt betrachten: Man kann fragen, wieweit das ZNS iiber
Tatbestinde eigens informiert werden muf3, die es zuvor durch die Steue-
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rung der Muskeltitigkeit selbst erstrebt und bewirkt hat — mindestens
teilweise verbiirgt ja bereits der Wille zu einer bestimmten Haltung auch
deren faktische Einnahme und kann somit selbst als Informationsquelle
herangezogen werden.

a) Allgemeines zum Problem der Willkiirmotorik

Was der Ausdruck ,,Wille“ psychophysiologisch zu bedeuten hat, ist eine
gegenwirtig noch nicht einmal im Prinzip beantwortbare Frage, die sich
bei kybernetischer Betrachtung zum Gliick durch die formale Feststellung,
es handle sich um eine besondere Klasse von Fiithrungsgréfen (s. u. S. 437)
im Wirkungsgefiige der Sensumotorik, einigermaflen umgehen 143t

Phinomenal erscheint ein Willensakt als die Hinwendung einer dem Ich
frei verfiigbaren ,Kraft“ auf einen bestimmten , Angriffspunkt” (Pikler
1929). Schauplatz solcher Aktivitit ist bevorzugt — mit der bedeutsamen
Ausnahme der willkiirlichen Augenbewegung?®) — das Korper-Ich. Dabei
werden nicht die den Kérper oder seine Glieder faktisch bewegenden
Muskeln, sondern die bewegten Glieder bzw. Werkzeuge selbst als motorisch
aktiv erlebt, und an diesen wiederum diejenigen Stellen, deren Lage-
inderung am auffilligsten und daher am besten geeignet ist, die Bewegung
des Gesamtgliedes zu reprisentieren (Pikler 1929) — obwohl sie sich bei
bewegungsphysiologischer Betrachtung fast stets gerade als das passivste
Glied am ganzen Prozel3 erweisen.

Zur Aufklirung dieses scheinbaren Widersinns macht die gestalttheore-
tische Schule (Metzger 1954) die Annahme, daf3 durch den Willkiirimpuls
eine ,,Storung des Gleichgewichts“ im zentralnervgsen Korperschema —
nimlich zwischen der intendierten und der afferent gemeldeten Glied-
stellung — hervorgerufen werde, die ihrerseits den Charakter einer ,,Span-
nung” trage; der Organismus strebe dann nach Ausgleich dieser Spannung
durch entsprechende motorische Innervationen. In kybernetische Sprache
iibersetzt besagt diese Interpretation nichts anderes, als dafl dem Willkiir-
kommando die Funktion der Fiihrungsgrole in einem Regelsystem zu-
kommt, deren Verstellung an einem bestimmten Ort des Kérperschemas
(ndmlich eben am , Angriffspunkt des Willens“) dort eine Regelabweichung
hervorruft. Diese gelangt sodann in den nicht-psychophysischen Bereich
des ZNS und wird weitgehend erst dort in entsprechende Kontraktions-
muster der beteiligten Muskulatur umgesetzt; der Regelkreis schlie3t sich,
indem tiiber die Afferenz der Stellungs-(und Spannungs-)rezeptoren eine
»Vollzugsmeldung” des Willkiirkommandos erfolgt (vgl. auch u. S. 436 ff.).

40) Diese wird in der Regel durch Aufmerksamkeitsverlagerung im Objektfeld
gefiihrt; allerdings ist es auBerdem auch méglich, den Willensakt unter tunlicher
Nichtbeachtung des Gesehenen unmittelbar am Auge selbst anzusetzen. Die
Unterscheidung zwischen diesen beiden Auslésungsméglichkeiten scheint u. a. im
Zusammenhang mit Leistungen der Richtungskonstanz von Bedeutung zu scin
(Hofmann 1925, Kleint 1938).
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b) Die Beweglichkeit der Phantomglieder

Bei Amputation eines Gliedes wird der eben beschriebene Regelkreis
»aufgeschnitten”: Das efferente Kommando endet blind im Stumpf und hat
keine Moglichkeit, die ihm entsprechende Stellungsafferenz hervorzurufen.
Erstaunlicherweise vermag nun jedoch ein betrichtlicher Teil der Ampu-
tierten seine Phantomglieder willkiirlich zu bewegen — ein Phinomen,
das an anschaulicher Realitit nicht hinter dem Phantomerlebnis selbst zu-
riicksteht.

Allerdings bestehen gewisse Unterschiede zur Bewegung intakter Glieder.
Zunichst tritt das Phinomen nicht mit der von Weir Mitchell (1872) urspriing-
lich vermuteten RegelmiBigkeit auf: Es gibt Amputierte mit vollig starren
Phantomen (Katz 1921). Ferner betrifft die Beweglichkeit in der Regel
nicht das gesamte Phantomglied, sondern nimmt, parallel zum Eindring-
lichkeitsgefille, von den Fingern zum Stumpf hin betrichtlich ab. Manche
Patienten konnen auBerdem nur einige Finger bei Starrheit der ibrigen
bewegen oder nur Gruppenbewegungen ausfithren (Faust ballen); zu-
weilen bestehen auch Einschrinkungen hinsichtlich der Freiheitsgrade in-
sofern, als ausschlieBlich Beugung bzw. Streckung (mit nachfolgend selb-
stindiger Riickkehr des Fingers in die Ruhestellung) méglich ist. Theore-
tisch am interessantesten ist schlieSlich wohl der Befund, daf3 die Phantom-
glieder dem Bewegungskommando normalerweise!!) nur zih, wie gegen
einen Widerstand, Folge leisten — eine Erfahrung, die ihnlich jeder
Nichtamputierte bei getrdumten Bewegungen machen kann??).

Eine systemtheoretische Erklirung der Phantombewegungen steht bislang
noch aus. Abzulehnen sind jedenfalls #ltere Theorien (z. B. Miiller u.
Schumann 1889), nach denen die genannten Erlebnisse auf faktisch aus-
gefiihrten und iiber den Kraftsinn riickgemeldeten Muskelkontraktionen —
entweder im Stumpf selbst oder (filschlicherweise auf das Phantom be-
zogen) auf der Korpergegenseite — beruhen sollen. Gegen die letztere
Annahme spricht schlagend die Moglichkeit von Phantombewegungen auch
bei beidseitiger Amputation (Katz 1921) und gegen die erstere, daf3 dann
nicht die Motilitit der Finger, sondern gerade umgekehrt die der rumpf-
niichsten Phantomteile am besten erhalten bleiben miifite.

Es bleibt also wohl nur der Ausweg, die Erklirung in zentralen Wir-
kungszusammenhiingen — etwa nach Art einer ,,Efferenzkopie“?) (Wundt
1910, Katz 1921) — zu suchen. Dies aber wiirde bedeuten, da3 auch die
anschauliche Stellung intakter Glieder auf dem Zusammenwirken einer

41) Ausgenommen sind ,reflektorische” (z. B. Abwehr-)Bewegungen.

42) Bezeichnenderweise ist auch im Traum der Stellungsregelkreis unterbrochen
(Metzger 1954, S. 292).

43) Vgl. zu diesem Begriff o. S. 378. Es ist jedoch ausdriicklich zu vermerken,
daf3 die Efferenzkopie im Falle der Richtungskonstanz bei Augenbewegungen die
Funktion einer KompensationsgroBe ausiibt und somit notwendig ist, um eine
optische Falschmeldung zu verhindern, wihrend ihr Zusammenwirken mit der
Stellungsafferenz im Falle der Korperbewegung ein Anwendungsbeispiel des
Korrekturprinzips (s. o. S. 384 ff.) darstellt und somit die Wahmehmungsleistung
nur zusdtzlich verbessert bzw. sichert.
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zentralen ,,Erwartung” oder ,Vorwegnahme“ der intendierten Stellung
vgl. u. S. 444, Anm. 57) mit deren afferenter Vollzugsmeldung beruht. Die
von Hoff u. Schilder (1927) vertretene Annahme, daf3 der Wille die ,,Primiir-
lagen“ des Koérperschemas (vgl. o. S. 430) verschieben konne, ist in diesem
Zusammenhang durchaus diskutabel.

IV. Die Spannungswahrnehmung und der dynamische Aspekt
der Korperhaltung

Wihrend die Kérperhaltung bisher vornehmlich als raumlich-figurale (d. h.
durch geometrische Daten — insbesondere Winkelgroflen — gekennzeichnete)
Gegebenheit und die Haltungswahrnehmung als einsinnige Kommunikations-
kette mit dem ZNS als Endstation aufgefal3t wurde, sollen nunmehr wenig-
stens ausgewihlte Einzelfragen aus einem erweiterten Themenkreis behan-
delt werden, der auch die Haltungsmotorik einbezieht und fiir den in einem
Doppelsinn die Gleichgewichtskategorie kennzeichnend ist: 1. Wir be-
trachten den Korper als ein System mit- und gegeneinander beweglicher
schwerer und triger Massen, Haltungen als Ausdruck des Kriftegleich-
gewichts zwischen Muskelspannungen und Auflenkriiften und den Kraft-
sinn somit als thematisch in die Haltungswahrnehmung einzubeziehende
Informationsquelle. 2. Wir betrachten Haltungen als das Ergebnis einer
fortgesetzten Anpassung des Organismus an wedhselhafte Storeinflisse
(beliebiger physikalischer Dimension), d. h. als Ausdruck eines Gleichge-
wichts von Prozessen (,,dynamisches Gleichgewicht”, ,stationirer Zustand®,
Bavink 1949) in einem sensumotorischen Wirkungsgefiige und die Hal-
tungswahrnehmung als auf die biologischen Aufgaben dieses Systems hin-
geordnete Teilfunktion.

1. Grundbegriffe der Muskelphysiologie

Bei den nachfolgenden Erorterungen ist es unerlidBlich, aul gewisse
Grundtatsachen der Muskelphysiologie Bezug zu nehmen. Da der Sprach-
gebrauch hier teilweise recht uneinheitlich ist, erscheint einleitend eine
terminologische Klirung geboten; wir beschriinken uns dabei auf drei
simtlich aus dem griechischen Worte r&lvety bzw. dessen deutscher Uber-
setzung (spannen) abgeleitete Grundbegriffe und verweisen fiir eine breitere
Ubersicht auf Reichel (1960).

a) Spannung

Wird ein Muskel passiv gedehnt, so entwickelt er eine dieser Ein-
wirkung Widerstand leistende Kraft, die als ,Spannung® (oder ,Anspan-
nung®) bezeichnet wird. Ihr Betrag wiichst gleichsinnig mit dem Ausmaf3
der Lingeninderung an, bis entweder ein Kriiftegleichgewicht erreicht ist
oder der Muskel reifSt. Das Verhiltnis zwischen Spannung und Muskel-
linge ist variabel und hingt vom Grad der motorischen Innervation ab:
Innervationssteigerung bewirkt erhohte Kontraktion kleinster Aufbau-
elemente der Muskelfasern und damit eine Straffung der Fasersubstanz.
Bleibt die #uBere Kraft (z. B. ein gehobenes Gewicht) dabei konstant.

28
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so fithrt die Kontraktion zu einer Verkirzung des Gesamtmuskels, d. h.
zu einer Stellungsinderung des Gliedes (,isotonische” Kontraktion); wird
der Muskel umgekehrt (durch beiderseitig starre Verankerung) an der
Verkiirzung gehindert, so dehnen die aktiv kontraktilen Bestandteile der
Muskelfasern die (passiv-elastische) nichtkontraktile Fasersubstanz, und es
resultiert eine erhéhte Spannung (,isometrische” Kontraktion), vgl. Abb. 8.

mctorische
Innervation

Kontraktion
(JTonus")

iso,onm#u/sch

Verkurzung Spannung

T
' 1
' '
1 ]

'

1
¥ v

Stellungs - Spannungs-
rezeptoren rezeptoren

Abb. 3

b) Tetanus

Im Zuge der Willkiirmotorik ist es bekanntlich méglich, Skelettmuskeln
(nahezu) beliebig langsam zu kontrahieren und beliebige Grade der Kon-
traktion iiber lingere Zeitriume, bis zum Eintreten der Ermiidung, auf-
rechtzuerhalten. Beides gilt jedoch nur bei makroskopischer Betrachtung:
Wird eine einzelne Muskelfaser iiberhaupt aktiv, so kontrahiert sie sich
maximal (,,Alles-oder-Nichts-Gesetz“). Die Kontraktion erfal8t die Faser
allerdings nicht in ihrer ganzen Linge auf einmal, sondern durchliuft sie
als Welle, ein Vorgang, der etwa eine Zehntelsekunde dauert und als
»einfache Muskelzuckung® bezeichnet wird. Durch mehr oder minder
frequente Aufeinanderfolge der Kontraktionswellen in einer Faser sowie
durch Uberlagerung der Zuckungen mehrerer (aber nic gleichzeitig simt-
licher) Fasern des Gesamtmuskels nun kommen die kontinuierlichen
Variationen der makroskopischen Muskellinge bzw. -spannung zustande.
Man bezeichnet diese fiir die Willkiirmotorik spezifische Form der Muskel-
tatigkeit als ,, Tetanus“ oder , tetaniforme” Erregung.

¢) Tonus

Die Skelettmuskeln werden keineswegs nur bei aktiven Bewegungs-
leistungen beansprucht: Auch der ruhig stehende oder sitzende Korper
ist dauvernd Kriiften ausgesetzt, die dazu tendieren, seine Lage und die
Stellung seiner Glieder zu verindern — vor allem natiirlich der Schwer-
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kraft, unter deren Einwirkung er bei volliger Inaktivitit sogleich zusam-
mensinken wiirde. Vorbedingung geordneter Haltungen von Korper und
Gliedern ist also eine je nach Umstinden mehr oder weniger intensive
Dauerkontraktion der Skelettmuskulatur, die als Muskeltonus bezeichnet
wird. Dabei ist zu beachten, daf3 sich diese Kontraktion, je nach dufleren
Umstidnden, nicht nur als Spannung, sondern gegebenenfalls auch als
Verkiirzung des Muskels manifestieren kann; eine zu wortliche!) Inter-
pretation des Tonusbegriffs wiirde hier also irreleiten.

Uberhaupt wird der Begriff in der Physiologie nicht eben einheitlich
verwandt; insgesamt lassen sich mindestens drei Definitionsebenen unter-
scheiden:

1. Tonus im engeren Sinn. Es erscheint undkonomisch, daf3 langanhal-
tende Kontraktionen stets auf tetanischer Erregung beruhen sollten, da
diese ja unter stindigem Energieverbrauch erfolgt. ZweckmifBliger wire es
in vielen Fillen, wenn die elastischen Eigenschaften eines Muskels sich
auf einmaligen nervosen Anstofl hin bleibend (durch eine Art ,,Einrasten®
in den jeweiligen Kontraktionszustand) verindern kénnten. Speziell diese
zuniichst hypothetische und dann bei der glatten Muskulatur auch tat-
sichlich nachgewiesene Form energiefrei bestindiger Kontraktivitit nun
ist gelegentlich gemeint, wenn von , Tonus“ (neuerdings vornehmlich von
,plastischem” Tonus) die Rede ist. In dieser Verwendung erscheinen
»Tonus“ und ,, Tetanus* somit als gegensitzliche Begriffe.

2. Tonus im weileren Sinn. Entgegen urspriinglicher Vermutung beruht
die eingangs gekennzeichnete Dauerkontraktion der gesamten (querge-
streiften) Skelettmuskulatur jedoch im wesentlichen auf tetaniformer Er-
regung; man spricht hier (im Unterschied zum ,,plastischen®) von ,kon-
traktilem“ Tonus.

8. Tonus im weitesten Sinn. Wihrend die beiden erstgenannten Defi-
nitionen sich ctwa durch das Stichwort ,relativ dauerhafte Aufrecht-
erhaltung eines bestimmten Grades von Muskelstraffheit® kennzeichnen
lassen, gibt cs eine dritte Verwendung des Begriffs, die sich nicht mehr
auf die Muskelphysiologie beschriinkt, sondern allgemein ecine relativ
dauerhafte Aktivitit irgendwelcher erregungsfihiger organismischer Sub-
stanz bezeichnet. In diesem Sinn spricht man etwa bei den Dauecrerre-
gungen des vegetativen Nervensystems von ,,Sympathicus-“ und ,.Vagus-
tonus“, ferner gehoren hierher der Ausdruck ,tonischer Rezeptor” (s. u.
S. 440) und mit gewissen Einschriinkungen auch der Tonusbegriff der ,,sen-
sutonischen Feldtheorie“ (s. 0. S. 416 Anm. 15).

2. Das System der Muskel- und Sehnenspindeln

a) Anatomische Grundlagen

In die Skelettmuskulatur der Sdugetiere und des Menschen sind, je nach
Art des Muskels in unterschiedlicher Zahl, spindelartige Gebilde von
einigen Millimetern Linge eingelagert, die als Muskelspindeln bezeichnet

44) Vgl. o. S. 433.

28*
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werden. Sie enthalten in einer fibrésen Hiille mehrere kontraktile Muskel-
fasern, sog. Weismannsche Biindel oder intrafusale Fasern, die durch
eigene, relativ dinne efferente Nerven (Gamma-Motoneurone) versorgt
werden, wihrend der Skelettmuskel selbst durch die dickeren Alpha-Moto-
neurone innerviert wird. In ihrem Mittelabschnitt enthalten die Muskel-
spindeln auflerdem sensible Nervenendigungen, die durch Dehnung des
Spindelkérpers gereizt werden (Abb. 4). — Ahnliche Organe, die aber
keine kontraktilen Fasern enthalten, befinden sich in den Sehnen und
werden als Golgi-Organe oder Sehnenspindeln bezeichnet. Ihre Funktion
ist von der der Muskelspindeln verschieden und soll weiter unten (s. S. 438 {.)
besprochen werden.

Abb. 4

Muskelspindelsystem. M = Skelettmuskel, MSp = Muskelspindel, IF = intra-

fusale Fasern, SSp = Golgische Sehnenspindel. 1—8 = Nervenfasern: 1. von

héheren Zentren zu Gamma-Neuronen, 2. von héheren Zentren zu Alpha-Neuronen,

3. Gamma-Efferenz, 4. Muskelspindel-Afferenz (a. von ,annulospiraligen, b. von

,bliitendoldenartigen Dchnungsrezeptoren), 5. Alpha-Efferenz, 6. Efferenz zu
Synergisten und 7. zu Antagonisten, 8. Golgi-Afferenz.

b) Das Muskelspindelsystem als Regelkreis

Wie die bisherigen Untersuchungen des Muskelspindelsystems®s) wahr-
scheinlich machen konnten, dient diese ecigenartige Anlage dazu, die
Linge des Muskels und damit die Stellung des zugehorigen Gliedes gegen
Storungen konstant zu halten. Dies geschieht auf die folgende Weise:
Wird durch irgendwelche iuBleren Krifte der auf eine bestimmte Linge
eingestellte Muskel gedehnt, so bewirkt dies zugleich eine Reizung der
Muskelspindeln. Von diesen geht eine Meldung iiber die Dehnung zum
Riickenmark, welches ,reflektorisch” iiber die Alpha-Neurone den Muskel
so lange kontrahiert, bis der Reiz an den Muskelspindeln verschwindet.

45) Ubersicht bei v. Holst (1956), Burkhardt (1958) und Eldred (1960).
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Systeme dieser Art, bei denen also die Stérung einer Gleichgewichts-
lage fortlaufend gemessen und durch entsprechende Gegenmafnahmen
kompensiert wird, werden in der Kybernetik als ,Regelkreis“ bezeichnet.
Sie haben im Prinzip die folgende Struktur (vgl. Abb. 5): Ein Gerit oder
Organ, die ,Regelstrecke S (in unserem Beispiel ein Extremititenglied),
besitzt ein variables Merkmal, die ,,Regelgrofle“ x (Stellung zum Nach-
barglied), welches der verindernden Einwirkung einer ,,Storgrofle” z
(Schwerkraft, mechanische Krifte) ausgesetzt ist. Die Kompensation dieser
Storung besorgt ein ,Regler R (Nervensystem mit Sinnes- und Erfolgs-
organen). Dieser stellt zunidchst in einem ,,MeBfiihler (sensibler Teil der
Muskelspindeln) fest, wieweit der ,Istwert® der RegelgrofBe von ihrem
»Sollwert” abweicht‘®). Diese , Regelabweichung” x,, wirkt, gegebenenfalls
iiber verschiedene Zwischenglieder (Riickenmark), auf den ,,Stellmotor”
(Skelettmuskel), der durch eine geeignete Kompensationsmafnahme, die
,»StellgroBBe” y (Muskelkontraktion), die Wirkung der Storgréfe annulliert.
Grundvoraussetzung einer solchen Kompensation und damit wesentliches
Merkmal jeder Regelung ist, dal Stell- und StérgroBe entgegengesetzte
Vorzeichen aufweisen; man spricht in diesem Sinn auch von ,negativer
Riickfithrung® (negative feed-back)47).

Abb. 5

Regelkreis. Erklirung im Text.

Der Sollwert der RegelgrdBe ist in unserem Beispiel — wie auch in vielen
anderen Dbiologischen und technischen Regelsystemen — nicht ein fiir
allemal festgelegt, sondern wird durch eine variable ,FiihrungsgroBe” w
(willkiirabhingiges Stellungs-Kommando) bestimmt. Dies geschieht nun
(wenigstens im Normalfall nicht zu heftiger Bewegung) durch den ein-

46) Das Muskelspindelsystem stellt insofern eine Ausnahme dar, als i. allg. der
Fiihler nur die Aufgabe hat, den Istwert der RegelgroBe zu messen, wihrend der
Vergleich mit dem Sollwert erst spiter im Regler erfolgt.

47) Der Ausdruck ,.negativ® ist dabei nicht wortlich zu nehmen, sondern be-
zeichnet nur die Forderung nach Vorzeichenumkehr, die z. B. auch im Fall einer
Division erfiillt ist (vgl. auch die Erorterung des Kompensationsprinzips o. S. 373 f.).
Im vorliegenden Beispiel findet sogar eine noch kompliziertere Operation statt,
deren Entwicklung hier aus Platzgriinden unterbleiben muf.
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fachen Kunstgriff, daB iiber die Gamma-Efferenz die Weismannschen Biindel
kontrahiert werden; der hierbei auf den sensiblen Teil der Muskelspindeln
ausgeiibte Dehnungsreiz hat dann in bekannter Weise eine ,reflektorische”
Kontraktion des Skelettmuskels zur Folge, und das gesamte System wird
auf einfache und fiir hohere Zentren entlastende Weise auf den ge-
wiinschten neuen Gleichgewichtszustand gebracht?®).

¢) Die Rezeptoren des Kraftsinnes

Wahrscheinlich haben die Muskelspindeln aufler der eben entwickelten
keine weitere Funktion. Ob ihre Afferenz iiberhaupt bewul3t werden kann,
wird bezweifelt (v. Holst 1956), wenngleich eine EinfluBnahme auf héhere
Zentren iiber aszendente Bahnen im Riickenmark nicht prinzipiell unméglich
ist (Burkhardt 1958). Jedenfalls konnen sie nicht, wie man in Lehrbuch-
darstellungen bis zur Gegenwart gelegentlich liest, eine wesentliche Quelle
der ,.kinisthetischen Wahrnehmung sein, denn sie sind weder in der Lage,
die Spannung der Skelettmuskeln noch die Stellung der Glieder anzuzeigen
(Rose u. Mountcastle 1960).
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Abb. 6
Modell zur Funktion der Muskel- und Sehnenspindeln. M = Skelettmuskel, m =
motorischer und s = sensibler Teil der Muskelspindeln. G = Golgi-Organe.

Letzteres kommt deshalb nicht in Betracht, weil die Muskelspindel-
erregung jeweils durch die Vorspannung der intrafusalen Fasern mit-
bestimmt wird und somit nur Abweichungen der Gliedstellung vom Soll-
wert, nicht aber deren absoluten Betrag repriisentieren kann. Und fiir die
Meldung der Muskelspannung ist sie insofern ginzlich ungeeignet (vgl.
Abb. 6), als ihr Dehnungszustand lediglich von der Léinge des Skelett-

48) Zusitzlich zu den Muskelspindeln bestehen auch direkte Eingriffsméglich-
keiten fiir Willkiirkommandos an den Alpha-Vorderhornzellen des Riickenmarks,
die wahrscheinlich vor allem bei der Einleitung sehr rascher Bewegungsvollziige
ausgenutzt werden. Uberhaupt ist das gesamte System hier nur sehr vereinfacht
dargestellt; so kann z. B. auch nicht auf das Gefiige der Wechselwirkungen zwi-
schen Agonisten, Antagonisten und Synergisten eingegangen werden. Fiir Einzel-
fragen dieser Art vgl. die angegebene Literatur sowie Vossius (1961 a).
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muskels abhiingt, von (isometrischen) Spannungsinderungen hingegen iiber-
haupt nicht betroffen wird.

Das genau Umgekehrte nun gilt jedoch von den Sehnenspindeln, die
gerade so angeordnet sind (Abb. 6), daf3 nur die vom Skelettmuskel in
Auseinandersetzung mit der #ufleren Belastung entwickelte Kraft auf sie
einwirken kann, wihrend bloBe (isotonische) Anderungen der Muskel-
linge ganz wirkungslos bleiben. Man wird somit schlieBen diirfen, daf3

der Kraftsinn seine Information allein aus der Afferenz der Golgiorgane
bezieht (v. Holst 1956).

Zuweilen wird der funktionelle Unterschied zwischen Sehnen- und
Muskelspindeln in der Weise beschrieben, daBl jene selektiv auf ,,Kon-
traktion® des Muskels ansprichen, die letzteren hingegen ebenso selektiv
auf Dehnung, und dafB insofern das Zusammenspiel beider fiir eine voll-
stindige Meldung der Muskeltiitigkeit erforderlich sei (Jenkins 1951). In
dieser Formulierung stecken jedoch mehrere Ungenauigkeiten. Es stimmt
zwar, daf3 der Reiz an den Muskelspindeln bei Dehnung wichst und bei
Entdehnung absinkt, doch folgt eben daraus, daf} sie tatsichlich auf beide
Einflisse ansprechen. Vor allem aber ist nicht richtig, daB3 die Sehnen-
spindeln durch Kontraktion als solche gereizt werden, denn diese kann ja
(vgl. 0. S. 434) sowohl eine Spannungssteigerung als auch eine Verkiirzung
des Skelettmuskels bewirken; die letztere Komponente aber (die durch die
Alternative ,,Kontraktion — Dehnung® iibrigens sogar einseitig nahegelegt
wird) bleibt ohne Einfluf3.

3. Stabilisierung und Optimierung
sensumotorischer Regelsysteme

Dic Ubertragungsglieder biologischer (wie auch technischer) Regelsysteme
weisen eine Reihe zeitbeziiglicher Eigenschaften auf, die den Erfolg der
Regelung beeintriichtigen oder sogar in Frage stellen konnen:

Abb. 7

Ausgangsgréfle (rechts) ecines Systemgliedes a) mit (aperiodischer) Verzogerung,
b) mit Totzeit (to) bei sprungformiger Anderung der Eingangsgrofie (links). Abszisse:
t = Zeit. Ordinate: xe = Eingangsgrofle, xa = Ausgangsgrofe.

1. Triigheit und Reibung in den mechanischen Systemgliedern bzw.
analoge elektro-chemische Eigenschaften der Neurone und Synapsen rufen
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einc Verzsgerung der Ubertragung hervor, d. h. bewirken, da3 auf eine
sprungformige Anderung der jeweiligen EingangsgréBe ein nur allmiih-
licher Ausgangsanstieg folgt (Abb. 7a).

2. Die endliche Fortpflanzungsgeschwindigkeit der Nervenerregungen
bedingt eine mehr oder minder lange Laufzeit (Totzeit), die verstreicht,
che die Ausgangsgrofe iiberhaupt auf Eingangsinderungen anspricht
(Abb. 7b).

Faktoren dieser Art konnen zur Folge haben, daf3 rhythmische Schwan-
kungen der Stérgrofe durch die jeweils etwas verspiitet erfolgende Reaktion
des Systems nicht mehr kompensiert, ja gegebenenfalls sogar weiter auf-
geschaukelt werden. Erste Forderung an jede Regelanlage ist der wirksame
Ausschluf3 dieser als (dynamische) Instabilitit bezeichneten Mdoglichkeit.
Doch auch bei gesicherter Stabilitit kann die ,,Regelgiite” sehr unter-
schiedlich sein je nach Raschheit und Genauigkeit, mit der auftretende
Regelabweichungen beseitigt werden. ,Stabilisierung® und ,,Optimierung*
stellen daher zentrale regelungstechnische Probleme dar, und viele schein-
bare Komplikationen in Aufbau und Verhalten organismischer Wirkungs-
gefiige werden von hier aus verstindlich.

a) Proportional- und Differentialregelung

In den meisten Fiillen®?) liBt sich eine Verbesserung der Regelgiite
dadurch erreichen, daf3 der MeBfiihler (bzw. der Regler) nicht nur einfach
auf den Betrag der Regelgrofe (bzw. Regelabweichung), sondern zugleich
auf dessen Anderungsgeschwindigkeit anspricht, also auch den Differential-
quotienten von x nach der Zeit beriicksichtigt. Praktisch liuft das auf die
Uberlegung hinaus, daf immer, wenn x sehr rapid ansteigt, zuniichst ein
noch weiteres Anwachsen zu erwarten ist und die Stellgrofe demgemif
bereits vorsorglich héher gewihlt werden kann. Im Unterschied zur reinen
~P-Regelung®, bei der die StellgroBe proportional zur Regelabweichung
bleibt, spricht man im eben beschriebenen Fall — wegen des zusitzlichen
Differentialverhaltens — von ,,PD-Regelung”. MefBfithler mit PD-Verhalten
werden im Organismus dufBerst hiufig beobachtet; auch Muskel- und Sehnen-

spindeln und ein Teil der Stellungsrezeptoren gehoren dieser Klasse an
(Abb. 8)39),

Reine D-Regelung ist nicht méglich, da ein ausschlielich auf Ver-
inderungen der Stérung ansprechendes System konstante StorgréfSen nicht
kompensieren wiirde und somit instabil wire. Allerdings lassen sich im
Organismus Rezeptoren mit reinem D-Verhalten nachweisen (z. B. Vater-
Pacinische Korperchen, o. S. 429 und Bogenginge, u. S. 459 ff.), die im
Gesamtsystem dann jedoch zusitzlich zu P- oder PD-Fiihlern Verwendung
finden.

49) Vgl. aber fiir Regelsysteme mit Totzeit Vossius (1960).

50) P-MeBfithler werden in der sinnesphysiologischen Literatur zuweilen als
wtonische” Rezeptoren bezeichnet, da sie zu Dauererregung in konstantem Reiz-
milieu befihigt sind (vgl. o. S. 435); D-Fiihler heiflen ,phasische”, PD-Fiihler
»phasisch-tonische” Rezeptloren (Burkhardt 1960).
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Abb. 8

Entladungsfrequenz eines Stellungsrezeptors im Kniegelenk der Katze (PD-Typ)
abhiingig von a) Geschwindigkeit und b) Betrag der Gelenkabbiegung (aus Boyd
u. Roberts 1953). Die Dauerentladung (P-Anteil) hiingt von der Gliedstellung, dic
Hohe des initialen Erregungsmaximums (D-Anteil) von der Geschwindigkeit der
Stellungsinderung ab. Die Anfangs-Latenz ist ein Schwelleneffekt.

b) Integralregelung und positive Riickfithrung

Bei Proportionalsystemen (mit und ohne D-Anteil) tritt das bereits
oben S. 381 erwiihnte Problem auf, daf3 stets ein unkompensierter Rest an
Regelabweichung bestehenbleiben mufl, um den Regelungsprozel in
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Gang zu halten (vgl. auch Mittelstaedt 1951). Diesem Mangel lif3t sich
begegnen, wenn man das System so einrichtet, da3 eine konstante und von
Null verschiedene Regelabweichung nicht eine ebenfalls konstante (pro-
portionale), sondern eine dauernd anwachsende Stellgrofe hervorruft, wo-
bei dann die Geschwindigkeit dieses Anwachsens dem Betrag der Regel-
abweichung proportional®!) ist. Die StellgroBe entspricht in diesem Fall
dem zeitlichen Integral der Regelabweichung, man spricht demgemil} von
»I-Regelung“3?). Wirkt auf ein solches System eine konstante Stérgréfle
ein, so wichst die StellgroBe solange an, bis die Regelabweichung wdllig
verschwindet, und bleibt dann auf dem zuletzt erreichten Wert stehen).
Diesem Vorzug steht allerdings der Nachteil gegeniiber, dafl Integral-
systeme bei ungiinstiger Bemessung der Ubertragungskonstanten (Verzi-
gerung, Totzeit, Verstirkung usw.) leicht in Schwingung geraten und
dabei gegebenenfalls instabil werden kénnen?).

Als bewegungsphysiologisches Beispiel fiir Integralregelung kann die
labyrinthire Lagekontrolle bei Fischen gelten (Mittelstaedt 1954)3). Auch
das Muskelspindelsystem wird von der Kiipfmiillerschen Schule in diesem
Zusammenhang genannt (Kiipfmiiller u. Poklekowski 1956), was allerdings
noch nicht als erwiesen gelten kann.

Die Folgebewegung der Augen bei optokinetischer Reizung (langsame
Nystagmusphase, s. u. S. 468) wurde bereits von Griittner (1939) nach dem
Integralprinzip interpretiert, wobei von besonderem Interesse ist, daf3 sich
ein P-Regler mit positiver Riickfiihrung (,,Efferenzkopie”) wie er von v. Holst
u. Mittelstaedt (1950) im System der Augenbewegung angenommen wird,
wegen seiner Tendenz zur Selbstaufladung (Abb. 9) ihnlich wie ein Integral-
glied verhilt (vgl. zu den dynamischen Eigenschaften dieses Systems im
cinzelnen Reswick 1956, Mittelstaedt 1958, Schliessmann 1959 a, b, Fender
u. Nye 1961).

¢) Storgrofen-Aufschaltung und Programmsteuerung

Jeder reinen Regelung haftet der Nachteil an, daf3 das Ingangkommen des
Regelprozesses immer schon das Auftreten einer Regelabweichung, also ein

51) Der entsprechende Proportionalitiitsfaktor wird als die ,,Verstirkung® des
Systems bezeichnet.

52) Auch hier kann je nach Umstinden eine Kombination mit P- und D-Ver-
halten zweckmiBig sein (,,PI-“, ,,PID-Regelung® usw.). Einzelheiten hieriiber findet
man bei Oppelt (1960).

53) Man veranschauliche sich das I-Verhalten eines Ubertragungsgliedes an fol-
gendem Beispiel: Wird das Lenkrad eines Kraftwagens um einen konstanten Betrag
cingeschlagen, so verindert sich die Fahrtrichtung um cinen dauernd wachsenden
Winkel; dreht man das Lenkrad sodann in die Nullstellung zuriick, so bewegt sich
das Fahrzeug in der inzwischen erreichten neuen Richtung weiter.

54) Beispiel: Die Schlangenbahn des ungeiibten Radfahrers.

55) Wic es sich in dieser Hinsicht bei Landtieren und beim Menschen verhiilt,
ist noch nicht geklirt; da viele Fische sich in indifferentem, alle Landtiere hin-
gegen in labilem Gleichgewicht befinden, sind die Anforderungen an das System
in beiden Fillen grundsitzlich verschieden.
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Aus-dem-Gleichgewicht-Geraten des Systems voraussetzt. In manchen Fillen
besteht nun aber auch die Mabglichkeit, bereits die Stirgriffe selbst zu
messen und zur Steuerung eines Kompensationsvorganges zu beniitzen, der
verhindert, daf3 es iiberhaupt zu einer Regelabweichung kommt. Abb. 10
zeigt den grundsitzlichen Unterschied dieses als ,Masche bezeichneten
Wirkungsgefiiges vom (Regel-),,Kreis“. Der Vorzug der Maschenschaltung
liegt in unbedingter Stabilitit (Mittelstaedt 1961 a), ithr Nachteil darin, daf3
nur solche Storgroflen kompensiert werden kinnen, fiir die eine gesonderte
MeBvorrichtung besteht und bei denen auflerdem die Art der Einwirkung
auf das System bekannt ist. Es ist darum praktisch oft von Vorteil, Masche
und Regelkreis zu kombinieren; man spricht dann von einer ,,Regelung mit
StorgroBenaufschaltung®.
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Abb. 9

Wirkungsplan des Reafferenzprinzips (modifiziert nach v. Holst u. Mittelstaedt
1950). Die Efferenzkopie EK wirkt zugleich als positive Riickfiihrung im optomoto-
rischen Regelkreis. x = RegelgroBBe (Bewegung des Umweltbildes iiber die Retina,
soll gleich Null sein), z = Storgrofle (Relativbewegung zwischen Umwelt und Kopf),
y = Stellgrofle (Bewegung der Augen relativ zum Kopf), A = MeBfiihler (Retina),
M = Stellmotor (Augenmuskeln), R = Regler im ZNS, Z = proportional arbei-
tendes Ubertragungsglied. Bei Blockierung der StellgréBe (,Aufschneiden® des
Regelkreises bei M) wiirde eine konstante und von Null verschiedene Stérgrofle z
dauernd unkompensiert auf Z einwirken. Die Ausgangsgréfle von Z wiirde sich
iiber die positive Riickfithrung (EK) selbst aufsummieren und daher stindig wach-
sen. Der gesamte Block R verhilt sich somit, obwohl er nur proportionale Uber-
tragungsglieder einschlieBt, wie ein Integralglied.

Ein wichtiger Anwendungsfall dieses Prinzips ist die (efferente) Auf-
schaltung von StorgréBen, die als unerwiinschte Nebenwirkungen eigener
Muskeltitigkeit entstehen (Abb. 11). Kriftiges Vorstoen des Armes z. B.
erteilt dem gesamten Kérper einen RiickstoB3, der durch gleichzeitige Kon-
traktion im Bereich der Rumpf- und Beinmuskulatur abgefangen werden
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mul} (,ereismatische” als Unterstiitzung der ,teleokinetischen Motorik
nach Hess, vgl. Jung u. Hassler 1960)3°).

5
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Abb. 10

Beispicel fiir ,,Masche” (oben) und ,,Kreis“ (unten) aus Mittelstacdt (1961 a). Mensch,

der aufrechte Korperhaltung im Boot allein mittels des Gesichtssinnes einhilt. Oben

schiitzt er Hohe und Geschwindigkeit der anrollenden Wellen ab; unten blickt er

nach landfestem Bezugspunkt. A = steuerndes Teilsystem (Auge, Nervensystem,

Muskulatur), B = gesteuertes Teilsystem (Korper als passiver, physikalischer Uber-

trager), x = konstant zu haltende Gréfle, z = StorgréBe. Zeichenerklirung s.
Abb. 18 o. S. 377.

Wie aus Abb. 10 a ersichtlich, stellt das Auge die Storung oft bereits fest,
bevor sie den Organismus erreicht; es kann ihr Eintreffen somit ,vorher-
sagen“. Weist die Zeitfunktion der Storgrofle ferner irgendwelche Regel-
miBigkeiten (z. B. Periodizitit) auf, so 148t sich eine entsprechende ,,Prii-
diktion“ auch, ohne die Fernwahrnehmung in Anspruch zu nehmen, durch
Extrapolation aus dem vorausgegangenen Storungsverlauf ableiten. In allen
diesen Fillen kann das ZNS ein zeitliches Muster®?) der StellgrofBe vorent-
werfen, welches dann vom rechten Moment an (d. h. ohne Totzeit) wie ein

56) Dieses Problemgebiet verdient insofern Beachtung, als es deutlich macht,
daf3 schon rein physikalische Griinde ein ,,ganzheitliches“ Verhalten des Organismus
auch bei scheinbar isolierten Gliedbewegungen erfordern. Goldstein (1934) bezieht
sich ausdriicklich auf Vorginge der ebengenannten Art, wenn er innerhalb des
Erregungsfeldes ,,Vordergruné;-“ und ,,Hintergrundprozesse® unterscheidet, deren
~Antagonismus® zur Wahrung des ,.Gleichgewichts® erforderlich sei.

57) Vgl. auch die Kategorien ,Entwurf”, ,Prolepsis“ und , Aktionsschema® bei
v. Weizsicker (1940) und Christian (1953).
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Programm ablduft (,Programmsteuerung®; vgl. fiir die gezielte Hand-
bewegung Mayne 1951, fiir Augenbewegungen Drischel 1958, Vossius 1960,
1961 b, Trincker et al. 1961).
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Abb. 11

Ereismatische Motorik als Beispiel fiir StorgréBenaufschaltung. w = Willkiirkomn-
mando zur (teleokinetischen) Bewegung eines Einzelgliedes, vermittelt durch
Zentren Zt und Muskeln M. xr = Muskelkraft, die zur teleokinetischen Glied-
bewegung fiihrt. Zugleich (wegen des RiickstoBes) StorgroBe fir einen (nicht ein-
gezeichneten) Regelkreis, der die Haltung des Restkorpers zu stabilisieren hat.
Dicser Storeinflul wird im Moment seines Auftretens dadurch kompensiert, daf3
seme Ursache w selbst iiber Zentren Zp und Muskein Mj; eine ereismatische
Gegenkraft xg erzeugt.

Eindrucksvolle Effekte treten in Systemen der genannten Art auf, wenn
die Bestimmung der StorgrofSe nach Betrag oder Verlauf falsch erfolgte:
Hierher gehort etwa der unnétige Schwung, mit dem ein irrtiimlich fir voll
gehaltener Koffer hochgehoben wird, oder auch der bis in die Bewegungs-
wahrnehmung hinein ausstrahlende Spannungsruck in dem Moment, wo
der Fahrstuhl an dem Stockwerk vorbeigleitet, in dem wir ein Anhalten
erwartet haben.

V. Die vestibuliren Grundlagen der Lagewahrnehmung
A. Anatomie des Labyrinths

1. Hauptbestandteile

In die hiirteste Knochenpartie des Schidels, die Felsenbeinpyramide,
ist ein System von Hohlriumen eingelassen, das als inneres Ohr oder,
wegen seines verwickelten Aufbaus, als (knéchernes) Labyrinth bezeichnet
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wird. In seinem Innern befindet sich das hiutige Labyrinth (Abb. 12), ein
kompliziertes Gebilde aus blasen- und schlauchartigen Bestandteilen, deren
Form und Anordnung etwa mit der des kndchernen Labyrinthes iiber-
einstimmt, aber zusitzliche Differenzierungen aufweist. Der (zusammen-
hiingende) Hohlraum des knéchernen Labyrinths zerfillt in drei Abschnitte:
eine zentrale Hohle, den Vorhof (Vestibulum), oberhalb davon die drei

Abb. 12

Rechtes hiutiges Labyrinth des Menschen, vierfach vergréflert (Maf3stab: 1 cm).
Ansichten a) von der Seite, b) von vorn und c) von oben. C¢c = Crus commune,
Da, Dp, DI = Ductus semicircularis anterior, posterior und lateralis, A = Ampulle,
Cu = Cupula, ST = Septum transversum mit Crista, U = Utriculus, S = Saccu-
lus, C und R = Macula Utriculi (Cotillus und Rampa), H und D = Macula
Sacculi (Hauptstiick und Dorsallappen). Nach Messungen von de Burlet (1930),
Quix u. Werndly (1924), Quix (1925) und Corvera et al. (1958) kombiniert vom Ref.
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(knéchernen) Bogenginge (Canalis semicircularis anierior, posterior®®) und
lateralis), unterhalb nach vorn-hinten anschlieend die (knécherne) Schnecke
(Cochlea). Am hiutigen Labyrinth unterscheidet man entsprechend die
(hiutigen) Bogenginge (Ductus semicirculares) und die (hdutige) Schnecke
(Ductus cochlearis); der Vorhof enthilt zwei siickchenartige Gebilde, den
mehr langgestreckten Utriculus und den mehr rundlichen Sacculus.

Vom Mittelabschnitt des Utriculus steigt nahezu vertikal ein sich ver-
jiingendes Rohr, das Crus commune, auf, welches sich weiter oberhalb in
den vorderen und hinteren Bogengang aufgabelt und an dessen Basis der
horizontale Bogengang entspringt. Alle drei Giénge miinden getrennt
wiederum in den Utriculus ein; unmittelbar zuvor sind sie jeweils zu einer
Erweiterung, der Ampulle, aufgetrieben. Utriculus und Sacculus stehen
iiber einen diinnen Gang miteinander in Verbindung, desgleichen der
letztere mit der Schnecke.

Im Unterschied zum Mittelohr (der Paukenhohle), gegen das der Hohl-
raum des inneren Ohres durch zwei mit Membranen verschlossene Knochen-
fenster abgeschlossen wird, ist der letztere ginzlich flissigkeitsgefiillt: Das
hiutige Labyrinth enthilt die Endolymphe, der Zwischenraum zwischen
hiutigem und kndchernem Labyrinth ist erfiillt mit Perilymphe; beide
Sekrete sind chemisch mit dem Speichel verwandt.

Zwischen Utriculus und Sacculus wird das Labyrinth durch eine diinne
Scheidewand, die Grenzmembran (Membrana limitans) in eine Pars superior
(Utriculus und Bogenginge) und eine Pars inferior (Sacculus und Cochlea)
getrennt. Der perilymphatische Raum der Pars superior enthiilt ein lockeres

bindegewebiges Geriist, welches der Stiitzung des hédutigen Labyrinthes
dient.

Neben dieser anatomisch orientierten Unterscheidung teilt man das
Labyrinth unter funktionellem Gesichtspunkt in die Schnecke -einerseits
und den Vestibularapparat andererseits ein und den letzteren seinerseits
in Bogengangsapparat (Bogengiinge einschlieBlich Utriculus-Hohlraum) und
Statolithenapparat (Sinnesorgane in Utriculus und Sacculus).

2. Sinnesendstellen und Innervation
Anmerkungen zur Genese

Die phylo- und ontogenetische Friihstufe des Labyrinths (vgl. Werner
1960) ist eine blasenformige Einstiilpung des Ektoderms®), die Otocyste,
an deren Innenwand sich unten ein ovales Sinnesepithel, die Macula com-
munis, ausbildet, welche durch den VIII. Hirnnerven, den Nervus stato-
acusticus, mit dem ZNS in Verbindung steht. Durch Einfaltungen und Ein-
sackungen differenziert sich die Form der Otocyste; zugleich teilt sich die
Macula communis in diskrete Sinnesepithelbezirke auf: die Macula utriculi
(am vorderen Boden des Utriculus), die Macula sacculi (an der Innenwand

58) Zuweilen auch C. s. superior und inferior bezeichnet.

59) Im gleichen Zusammenhang entsteht bei Fischen auBBerdem das Seitenlinien-
organ, das mit dem Labyrinth in mehrfacher Hinsicht funktionsverwandt ist, vgl.
u. S. 451 Anm. 66 und S. 457 Anm. 84.
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des Sacculus), die Macula lagenae bzw. das Cortische Organ (in Lagena
bzw. Schnecke)®®) und je ein Sinnesepithel, die Crista ampullaris, in den
drei Bogengangsampullen, und zwar jeweils auf der inneren Kante einer
leistenférmigen Querfalte, des Septum transversum (vgl. Abb. 14). Zu-
gleich mit dieser Aufgliederung spaltet sich auch der Nervus octavus in
zwei Aste, den Nervus cochlearis und den Nervus vestibularis, und der
letztere seinerzeit in einen Ramus anterior (superior) und einen Ramus
posterior (inferior), von denen der erstere die Cristae des vorderen und
seitlichen Bogengangs, die Macula utriculi und einen Teil der Macula
sacculi, der letztere die Crista des hinteren Bogengangs und den Haupt-
teil der Macula sacculi versorgt.

3. Einzelheiten zur Anatomie
a) Bogenginge

Obwohl die Bogengiinge bei duBlerlicher Betrachtung als halbkreisférmig
erscheinen, werden sie doch durch den Hohlraum des Utriculus zu je
einem vollen ,Kanalring”® (Werner 1960) geschlossen, innerhalb dessen
sich die Endolymphe nach beiden Richtungen verschieben kann; man
spricht von einer ampullopetalen Endolymphstromung, wenn diese vom
Bogengang iiber die Ampulle zum Utriculus gerichtet ist, im gegenteiligen
Fall von einer ampullofugalen Stromung.

Das Sinnesepithel, die Crista, ist einschichtig und enthilt Haar- oder
Sinneszellen, eingebettet in Stiitz- oder Basalzellen. Aus den ersteren
ragen 0,03 bis 0,04 mm lange Sinneshaare, die jeweils ihrerseits aus
einem Biindel feinster Hirchen bestehen, ins Innere der Ampulle; sie sind
von einer gallertigen Masse, der Cupula, umgeben, die — etwa in Form
einer hohen und schialen Miitze — auf der Crista sitzt.

Uber die Ausdehnung der Cupula waren die Ansichten bis vor kurzem
geteilt, was seinen Grund in ihrer Tendenz hat, bei der zur Anfertigung
mikroskopischer Priiparate erforderlichen Konservierung betrichtlich zu
schrumpfen. Erst die grundlegenden Untersuchungen von Steinhausen (1931,
1932, 1934) an der lebenden Cupula erbrachten den Nachweis, daf3 diese
das Ampullendach beriihit und die Ampulle somit endolymphdicht ab-
schlieBt, und zwar innerhalb gewisser Grenzen auch dann, wenn die
Cupula auf Grund von Endolymphbewegung seitlich aus ihrer Normal-
stellung abgelenkt wird®).

b) Statolithenorgane

Die Macula utriculi des Menschen ist etwa 2 mal 3 mm groB3, die
Macula sacculi etwas kleiner. Das Epithel der Maculae dhnelt dem der

60) Die Schnecke der Siugetiere ist als die Weiterbildung eines noch bei Fischen
allein vorhandenen dritten Vorhofsickchens, der Lagena, zu betrachten, welche im
Aufbau ihrer Sinnesendstelle und in der Funktion (vgl. u. S. 452) dem Utriculus
und Sacculus entspricht.

61) Auf die Bedeutung dieser Tatsache fiir die Funktion der Bogenginge kom-
men wir u. S. 456 zuriick.
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Cristae (vgl. die gemeinsame Herkunft aus der Macula communis). Die
Sinneshaare, die etwas kiirzer sind als bei den Cristae, tauchen in eine
flach auf der Macula liegende gallertige und faserige Substanz, die Oto-
lithen- oder Otokonienmembran, die der Cupula der Ampullen entspricht.
In diese sind zahlreiche Kristillchen aus kohlensaurem Kalk in einer stick-
stoffhaltigen organischen Grundmasse, die Otokonien (Statokonien), ein-
gelagert, wodurch die Otokonienmembran (im Unterschied zur Cupula,
vgl. u. S. 453) ein nahezu dreimal so hohes spezifisches Gewicht wie die
umgebende Endolymphe erhilt.

Bei den meisten Knochenfischen findet sich statt der Otokonienmasse ein kom-
pakter Ohrstein (Statolith, Otolith), so daBl streng genommen nur hier die Be-
zeichnung ,,Statolithenapparat® berechtigt ist, doch spricht man auch bei der Oto-
konienmasse der iibrigen Wirbeltiere und des Menschen im weiteren Sinn von
einem Statolithen, da diese in natura eine konstante Form aufweist; sticht man sie
allerdings am frischgeéffneten Labyrinth an, so zerfliet sie in eine weiflliche
Masse (Werner 1960).

Die Macula utriculi besteht beim Menschen im wesentlichen aus zwei
Abschnitten: Den grofSten Teil der Fliche nimmt das ventrale, nahezu
ebene Utriculus-Hauptstiick (Cotillus) ein; hieran schlieBt sich nach vorn-
oben, in stumpfwinkeligem Knick gegen den Cotillus abgesetzt, ein schma-
ler, rampenférmiger Epithelstreifen, die Rampa (Utriculus-Vorderstiick).
Auch an der Macula sacculi werden gewdhnlich zwei Abschnitte unter-
schieden, wenngleich sich eine genaue Grenze zwischen ihnen nur will-
kiirlich definieren 148t, da die Macula insgesamt eine gleichmifBig konkave
Form aufweist. Sie ist ein lidnglicher Sinnesepithelstreifen, dessen Vorder-
partie (Dorsallappen) sich aufwiirts und ganz vorn wieder leicht nach riick-
wiirts kriimmt; die restliche (gréfere) Portion der Macula wird als Sac-
culus-Hauptstiick bezeichnet. Im Unterschied zum letzteren wird der Dor-
sallappen vom Ramus utricularis versorgt (s. o. S. 448), was zu Spekulationen
iiber eine engere funktionale Verbindung mit dem Utriculus Anla3 ge-
geben hat, wahrscheinlich jedoch rein anatomisch bedingt ist (de Burlet
1929, Werner 1960).

¢) Riumliche Lage von Statolithen- und Bogengangsapparat

Uber die Orientierung der Maculae zum Schidel und zueinander liegen
fiir den Menschen Messungen von de Burlet (1930), Quix u. Werndly
(1924), Quix (1925) und neuerdings von Corvera et al. (1958) vor; hier-
nach stehen die Maculae utriculi bei normaler Kopfhaltung nicht hori-
zontal, sondern um einen Winkel von der Gréflenordnung 30° nach hinten
geneigt und fallen aufBlerdem leicht nach auflen ab; die Maculae sacculi
offnen ihre konkave Seite nach auBBen, riickwirts und leicht abwirts.

Die Bogenginge jedes der beiden Labyrinthe bilden miteinander etwa
einen rechten Winkel; man spricht von zwei vertikalen und einem hori-
zontalen Bogengang. Der rechte Ductus anterior und linke Ductus posterior
stehen etwa in einer Ebene; ebenso die beiden anderen vertikalen Bogen-
ginge. Die Bezeichnungen ,vertikal“ und ,horizontal“ gelten allerdings
nur in Annidherung, was insbesondere beim Ductus lateralis zu beachten

29
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ist, der bis zu 30° (im Mittel etwa 13°) gegen die Horizontale bei
normaler Kopfhaltung (Frankfurter Horizontale, de Beer 1947) nach
hinten geneigt ist, soda3 er also allenfalls bei gesenktem Kopf (z. B.
beim vorsichtigen Vorwirtsschreiten auf einem schmalen Steg, Girard
1923) horizontal liegt. Man wird hier wie bei der entsprechenden Riick-
wirtsneigung der Macula utriculi wohl am ehesten an eine unvollstindige
Kompensation der durch den aufrechten Gang des Menschen bedingten
Haltungsinderung des Kopfes und seiner einzelnen Organe (de Burlet
1930) sowie auch an die Auswirkungen allometrischer Entwicklungen an
Auge und Gehirn zu denken haben (Werner 1960).

B. Die adiquate Reizung des Vestibularapparates und ihre
Auswirkungen auf die motorische und perzeptive Orientierung

1. Allgemeines zum Begriff des adidquaten Reizes

a) Organ- und rezeptoradiquater Reiz

Am Aufbau praktisch aller Sinnesorgane lassen sich bei funktionaler
Betrachtung zwei Niveaus unterscheiden (Burkhardt 1960): das des reiz-
leitenden Apparates (Linse und Glaskorper beim Auge, Endolymphe,
Cupula und Otokonienmembran beim Bogengangs- bzw. Statolithen-
apparat) und das der eigentlichen Rezeptoren (Stibchen und Zapfen beim
Auge, Cristae und Maculae beim Vestibularapparat).

Es hat sich als zweckmiBig erwiesen, die Eingangsgréflen beider
Systembereiche terminologisch zu unterscheiden, und zwar liegen ins-
gesamt drei Vorschlige fiir eine Nomenklatur vor: ,organadiquater”
und ,,rezeptoradiquater Reiz“ (v. Holst 1950), ,,biologisch® und ,,physikalisch
adidquater Reiz” (Dijkgraaf 1952a), ,,Eingangsreiz® und , Nutzreiz“ (Burk-
hardt 1960); der jeweils erstgenannte Ausdruck bezeichnet dabei die Ein-
gangsgrofle des reizleitenden Apparates, also des Sinnesorgans als Ganzen.
Wir verwenden nachfolgend einheitlich das von v. Holst vorgeschlagene Be-
zeichnungspaar.

b) Psychologisch, biologisch und physiologisch adiquater Reiz

Die Entscheidung dariiber, welche Reize als organ-,,adidquat” bezeichnet
werden sollen, setzt eine Definition entsprechender Kriterien voraus. In
der Literatur lassen sich deren hauptsiichlich drei aufweisen (vgl. Gottschick
1955, S. 285), die nachfolgend kurz zu formulieren sind; eine eingehendere
Erorterung verbietet sich aus Platzgriinden.

1. Kriterium: Eine Klasse von Reizsignalen heiflt adiquat, wenn die
durch das gereizte Sinnesorgan hervorgerufenen Wahrnehmungserlebnisse
als deren Inhalt interpretierbar sind).

2. Kriterium: Eine Klasse von Reizvorgingen heift adiquat, wenn das
gereizte Sinnesorgan Reaktionen des Organismus hervorruft, die als deren
sinngemife Beantwortung interpretierbar sind.

62) Vgl. zum Begriff ,Inhalt“ o. S. 359 f.
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3. Kriterium: Eine Klasse von Reizen heif3t adiquat, wenn die Filter-
cigenschaften des Sinnesorgans (speziell des reizleitenden Apparates) auf
deren selektive Weitergabe hin ausgelegt sind®3).

Jedes dieser drei Kriterien kann zu einer etwas anderen Abgrenzung
des Spektrums adiquater Reize fithren; es diirfte zweckmiiflig sein, diesen
Unterschied terminologisch zu berlicksichtigen, wofiir sich ungezwungen
die Nomenklatur 1. ,psychologisch®, 2. ,biologisch® und 3. ,,physiologisch
adidquater Reiz“ anbietet®4).

Alle drei Begriffe beziehen sich lediglich auf qualitative Reizmerkmale.
Falls die Nichterfilllung der eben genannten Kriterien allein durch Merk-
male der Reizintensitiit oder des zeitlichen Reizverlaufs bedingt ist, spricht
man von ,,unphysiologischer” oder ,,unnatiirlicher Reizung (vgl. fiir Dreh-
stuhlreizung der Bogengiinge Jongkees 1953).

2. Gleichgewichtsfunktion und akustische Funktion
Das Sacculusproblem

Das gesamte Labyrinth einschlieBlich des phylogenetisch verwandten
Seitenlinienorgans der Fische (s. 0. S. 447, Anm. 59) zihlt zur Gruppe der
Mechanorezeptoren, wird also durch auf das Organ einwirkende mecha-
nische Krifte adiquat gereizt®®). Die labyrinthdren Teilorgane sind dabei
jeweils auf bestimmte zeitliche Verlaufsformen der Kraftwirkung speziali-
siert: Einige dienen der Feststellung dauernd einwirkender bzw. relativ
langsam veriinderlicher Krifte, andere werden durch hochfrequente Wech-
selkriifte adiquat gereizt. Diese Differenzierung ist insofern sinnvoll, als
beide Reizarten an verschiedene biologische Situationen gebunden sind:
Von der angemessenen Beantwortung der ersteren hingt die Wahrung des
Korpergleichgewichtes ab, die letztere vermittelt akustische Information®s).

Die Frage, wie sich die einzelnen Labyrinthorgane in die beiden ge-
nannten Funktionen teilen, war Gegenstand historischer Kontroversen und
ist noch heute nicht durchwegs geklirt.

Bevor Flourens (1824) seine Befunde iiber vestibulire Wirkungen auf
den Muskeltonus verdffentlichte, wurde allgemein dem gesamten Labyrinth
Hérfunktion zugeschrieben. Inzwischen wissen wir, da3 die Bogenginge —

63) Aus Griinden, die hier nicht erirtert werden kénnen, ziehen wir diese in An-
lehnung an Burkhardt (1960) entwickelte Formulierung der #hnlichen, im sinnes-
physiologischen Schrifttum allgemein vorherrschenden Definition vor, nach welcher
adidquate Reizwirkungen durch minimalen Energieaufwand bei Erzeugung einer
eben nachweisbaren Errcgung ausgezeichnet sind.

64) Die beiden letztgenannten Bezeichnungsvorschlige gehen auf Dijkgraaf
(1952 a) zuriick.
65) Anderslautende Annahmen, wie etwa die von Viguier (1882) vertretene,

wonach die Bogengiinge als Rezeptoren fiir den Erdmagnetismus fungieren, haben
nur noch historisches Interesse.

66) Fiir den Empfang einer dritten Gruppe biologisch bedeutsamer Kraftwir-
kungen, némlich von Stauungen, Wirbeln usw. in fliissigen Medien, wie sie etwa
bei Annéherung anderer Lebewesen entstehen, ist das Seitenlinienorgan der Fische
eingerichtet (Dijkgraaf 1952 a).

29°
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und zwar wohl bei simtlichen Vertebraten — nichts mit dem Horen zu
tun haben®’) und daB umgekehrt die Cochlea keiner anderen als eben dieser
Aufgabe dient.

Andererseits ist jedoch nachweislich bereits bei Fischen, also vor der
phylogenetischen Ausbildung der Cochlea, die Fihigkeit zur Wahrnehmung
und Unterscheidung von Tonen ausgebildet, und zwar auf Grund einer
Doppelfunktion des Otolithenapparates, der hier als Schall- und Lage-
rezeptor zugleich fungiert (v. Frisch u. Stetter 1932, v. Frisch 1928, Diessel-
horst 1938, Léwenstein u. Roberts 1950, 1951, Dijkgraaf 1952 a, b). Die
Funktionsverteilung variiert dabei je nach Tierart, wobei nahezu alle denk-
baren Kombinationen moglich sind: Teilweise sprechen einzelne Maculae
gesondert auf eine der beiden Reizformen an%), teilweise sind auf einer
und derselben Macula zwei funktionsverschiedene Rezeptorareale aus-
gegliedert.

Ob der Otolithenapparat auch noch bei hoheren Vertebraten und beim
Menschen neben der hochspezialisierten Schnecke an Hoérleistungen be-
teiligt ist, kann man fiiglich bezweifeln (vgl. Adrian 1943); man wird
hier Ewald recht geben diirfen, der in seiner klassischen Monographie
(1892) die Funktion der Cristae und Maculae von der der Cochlea durch
die Prigung des Begriffspaares ,Tonuslabyrinth® — , Hérlabyrinth® ab-
grenzte®?).

Eine unklare Rolle spielt allerdings bislang der Sacculus. Magnus (1924)
hatte angenommen, dafl dieser fiir die Kontrolle asymmetrischer Lage-
reflexe zustindig sei — gestiitzt auf Argumente, gegen die v. Holst (1950)
mit Recht polemisiert. Versteegh (1927) widerlegte diese Theorie nicht
nur, sondern glaubte aus seinen Experimentalbefunden dariiber hinaus
ableiten zu diirfen, daf3 der Sacculus bei der Lageregelung seiner Ver-
suchstiere (Kaninchen) iiberhaupt keine Rolle spiele. Unter Hinweis auf
diesen Befund und auf elektrophysiologische Untersuchungen von Ashcroft
u. Hallpike (1934) und Ross (1936), die ein Ansprechen der Macula
sacculi (bei Froschen) auf vibratorische Reize nahelegen, ncigen einige
Autoren dazu, den Sacculus auch beim Menschen als Schallrezeptor (vor-
nehmlich fiir tiefe Frequenzen) aufzufassen (Zotterman 1943, Fulton 1950,
Jung 1953).

Falls diese Interpretation zutreffen sollte, wire sie jedenfalls kaum
erschopfend. Sasaki (1960) stellte fest, dafl der Sacculus bei Hasen aufler
auf vibratorische Reize auch auf Vertikalbeschleunigungen anspricht und

67) Die iltere, von Tullio (1929) und neuerdings von Meurman u. Meurman
(1955) wieder aufgegriffene Hypothese, da3 die Bogenginge der Schallrichtungs-
}»lvaihgnehmung dienen, ist aus mehreren, hier nicht zu erérternden Griinden un-

altbar.

68) Z. B. reagieren die Lagena des Rochens und der Utriculus der Elritze aus-
schlieflich auf Lagereize.

69) Ein isolierter Ausfall eines der beiden Organe der menschlichen pars inferior,
also entweder der Cochlea oder des Sacculus, der allein einen biindigen Beweis
dieser Annahme erbringen kénnte, liBt sich freilich mit den z. Z. verfiigbaren
klinischen Methoden weder hervorrufen noch nachweisen.
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an der Kontrolle entsprechender Lagereaktionen beteiligt ist. Zuvor war
es bereits Benjamins u. Huizinga (1927) und Hasegawa (1937) gelungen,
bei Vogeln?®) und Meerschweinchen durch Sacculusausschaltung eine Reihe
motorischer Stérungen hervorzurufen, die mit der Orientierung in der
Medianebene zusammenhingen. Szentigothai (1952) konnte bei Hunden
und Katzen ebenfalls — allerdings nur in einigen Fillen — Sacculus-
Einfliisse auf die Augenmuskulatur nachweisen. Jongkees (1950) schlief3-
lich wiederholte die Versteeghschen Kaninchenexperimente unter verfei-
nerten Bedingungen und stellte bei mechanischer Sacculusreizung Kom-
pensationsbewegungen in der Binauralachse, bei beidseitiger Sacculuszer-
storung und gleichzeitiger Blendung linger dauernde Nickbewegungen der
Versuchstiere fest.

Tatsiichlich sind die durch Eingriffe am Sacculus erzeugbaren Reaktionen
wesentlich unscheinbarer als die Utriculus-Effekte, was aber keineswegs zu
dem Schlufl zwingt, daB jener fiir die Lageregelung und Raumorientierung
von untergeordneter Bdeutung sei (vgl. dazu besonders Mittelstaedt 1961b,
1962).

AbschlieBend ist zu erwihnen, daBl durchaus eine inadiquate Reizung
vestibulidrer Organe durch starken Schall moglich ist (Tullio 1929, Rossi
1936, Rejtd 1938, Trincker u. Partsch 1957), inadiquat?) deshalb, weil in
solchen Fillen Lagereaktionen auftreten (v. Békésy 1935, Jongkees 1953).
In diesen Zusammenhang gehort moglicherweise auch die bereits von
Ewald (1892) erwihnte und von Giittich (1938) speziell dem Sacculus zu-
geschriebene Beeinflussung der Muskeltitigkeit durch gehérte Rhythmen
(z. B. Tanz- und Marschmusik).

3. Physiologisch addquate Reizung
der vestibuldren Organe

a) Bogengangsapparat

Unter den Merkmalen, in denen der reizleitende Apparat der Bogen-
gangsorgane sich von dem des Statolithenapparates unterscheidet, ist eines
fundamental: Cupula und Endolymphe haben praktisch dasselbe spezi-
fische Gewicht™). Dieser Umstand allein, nicht etwa die Ringstruktur der
Kanalwinde), bewirkt, daBl sich der bewegliche Bogengangsinhalt stets in
indifferentem Gleichgewicht befindet und somit nur unter Beibehaltung
der Schwerpunktlage, also rotatorisch, verschoben werden kann. In richtiger
Erkenntnis dieser physikalischen Zusammenhiinge bestimmten etwa gleich-

70) Also auf einer phylogenctischen Stufe, auf der bereits ein Ductus cochlearis
ausdifferenziert ist.

71) Biologisch inadiquat, vgl. die Definition o. S. 450.

72) Nach Messungen von Timm (1953) verhilt sich die Dichte der Cupula zu der
der Endolymphe wie 1.002 zu 1.0.

73) Die Ringstruktur ist von Bedeutung fiir die Richtcharakteristik des reiz-
leitenden Apparates (vgl. u. S. 459): Sie schrinkt die Freiheitsgrade der Endolymph-

bewegung zusitzlich ein und bewirkt, da3 jedes Ampullenorgan vornehmlich auf
Drehbewegungen in der zugehérigen Kanalebene anspricht.
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zeitig Breuer (1874), Brown (1874) und Mach (1874) Drehbeschleunigungen
des Kopfes als (physiologisch) addquaten Reiz des Bogengangsapparates™).

Diese Theorie blieb in der Folgezeit nicht unwidersprochen, vor allem
wurde von mehreren Autoren die Moglichkeit einer Bogengangsreizung
auch durch lineare Beschleunigungen (,,Progressivbewegungen™) erwogen —
unter Hinweis entweder auf den immerhin bestehenden geringfiigigen
Dichteunterschied zwischen Endolymphe und Cupula?) oder auf eine
hypothetische Verschieblichkeit und Verformbarkeit des gesamten hiutigen
innerhalb des kndchernen Labyrinths (Magnus 1924, Lorente de N6 1931,
McNaughton-Jones 1945, Meyer zum Gottesberge u. Maurer 1949, Timm
u. Miiller 1953, Timm 1953). Die experimentellen Belege fiir diese An-
nahme (Magnus 1924) sind jedoch von bestreitbarer Aussagekraft (Hase-
gawa 1940), auflerdem stehen ihr Experimentalbefunde von Benjamins u.
Huizinga (1928), Versteegh (1927), Adrian (1943) und Jongkees (1950)
direkt entgegen, so daB man sie nach dem derzeitigen Wissenstand als
abwegig bezeichnen darf?). Damit ist zugleich gesagt, daB bei Kopf-
drehung auftretende Zentrifugalkrifte ohne EinfluB auf die Bogengangs-
meldung bleiben; es ist also, physiologische Reizstirken vorausgesetzt,
grundsitzlich gleichgiiltig, ob sich die Bogenginge in der Rotationsachse
oder auBerhalb derselben befinden (Gaede 1922, Schmaltz 1932, Jongkees
1953)7).

b) Statolithenapparat

Wegen des betrichtlichen Dichteunterschieds zwischen Otokonienmem-
bran und Endolymphe (s. o. S. 449)8) hat der reizleitende Apparat der
Statolithenorgane einen verschieblichen Schwerpunkt. Die Gleichgewichts-
lage eines solchen Systems ist durch jede Art von Beschleunigungskriften

74) Die hiufig in Lehrbuchdarstellungen zu lesende Formulierung, der Bogen-
gangsreiz greife ,primir® an der Endolymphe an, die ihrerseits auf die Cupula
»driicke” oder an sie ,stofle”, ist physikalisch ebenso ungenau wie die gegenteilige
Meinung Werners (1960), wonach die primir betroffene Cupula die Endolymphe
,vor sich her schiebe”. In Wirklichkeit erfaf8t die durch Drehbeschleunigung her-
vorgerufene Trigheitskraft das Cupula-Endolymphsystem als Ganzes (vgl. auch
u. S. 459 ff.).

75) Vgl. o. S. 453, Anm. 72.

76) Als gewichtiges Gegenargument 14t sich auch anfiihren, daf3 bei Erregbar-
keit des Bogengangsapparates durch geradlinig wirkende Krifte bereits die Schwer-
kraft selbst Bogengangseffekte (z. B. Nystagmus, s. u. S. 468) hervorrufen miiS3te,
was sie jedoch — auch bei kriftiger Verstirkung durch Zentrifugalkriifte (Berg-

stedt 1961) — normalerweise keineswegs tut (vgl. zum Problem des ,Lagenystag-
mus“ u. S. 472 Anm. 119).

77) Auf den Sonderfall der Bogengangsreizung durch Corioliskrifte bei linearen
Kopfbewegungen innerhalb eines seinerseits rotierenden Bezugssystems (Drehstuhl,
Zentrifuge) kann hier nicht niher eingegangen werden, vgl. dazu Fischer u. Korn-
miiller (1930), Schubert (1934) und Bornschein u. Schubert (1954).

78) Der spezifische Gewichtsunterschied ist so grof3, daf3 die Otokonienmembran
durch kriftiges Zentrifugieren von der Macula abgeschleudert werden kann. Hier-
auf beruht eine von Wittmaack (1909) entwickelte Methode zur experimentellen
Ausschaltung der Otolithenorgane ohne Zerstérung des Sinnesepithels.
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beeinflufSbar, und der Statolithenapparat kann somit im Unterschied zu den
Bogengiingen als allgemeiner Beschleunigungsrezeptor gekennzeichnet wer-
den (Fleisch 1922). Im natiirlichen Milieu lassen sich dabei vornehmlich
drei Reizklassen unterscheiden:

1. Auf Grund der Massenanziehung ist die Erdoberfliche selbst ein-
schlieBlich aller relativ zu ihr ruhenden bzw. nicht frei fallenden Korper
als beschleunigtes System aufzufassen (Abb. 13a); auf den Statolithen-
apparat wirkt dauernd die zum Erdmittelpunkt gerichtete Schwerkraft mit
einer Stiarke von ca. 9,81 m/sec? (,,Erdbeschleunigung)?).

2. Wird der Organismus mit verinderlicher Geschwindigkeit in konstan-
ter Richtung bewegt, so ist der Statolithenapparat zudem Trigheitskriften
ausgesetzt, die gleich- bzw. gegensinnig zur Korperbewegung gerichtet
sind und deren Betrag dem der Beschleunigung bzw. Bremsung entspricht
(Abb. 13D, c).

8. Andert sich umgekehrt die Bewegungsrichtung bei konstanter Ge-
schwindigkeit, speziell also etwa beim Beschreiben einer Kreisbahn, so
treten Zentrifugalkrifte auf, deren Betrag von Geschwindigkeit und Kriim-
mungsradius der Bewegung abhiingt (Abb. 13d).

d)
o)

b - el
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Abb. 13

Kriifte am Otolithen (Modell). a) Schwerkraft, b) negative, c) positive Beschleuni-
gung, d) Zentrifugalkraft. Die schwarzen Pfeile bezeichnen die Bewegungsgeschwin-
digkeit und -richtung, die unausgefiillten Pfeile die dabei auftretenden Krifte.

79) Dieser Betrag wird hiufig als 1 g bezeichnet und als BezugsgroBle auch fiir
sonstige auf den Organismus einwirkende Beschleunigungskrifte verwandt (vgl.
z. B. v. Holst 1950, Schéne 1962).
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Alle drei Einwirkungsarten erfolgen beim lebendigen Organismus prak-
tisch dauernd kombiniert (d. h. in vektorieller Addition), ohne daf3 der
Otolithenapparat allein sie auf irgendeine Weise unterscheiden oder trennen
konnte®?). Obwohl Breuer (1874) und Mach (1875) diesen Tatbestand bereits
klar erkannt haben, wurde er in der Folgezeit doch hiufig iibersehen und
ein Ansprechen einzelner vestibuldrer Teilorgane ausschlieBlich auf , stati-
sche®, ,dynamische” bzw. ,zentrifugale“ Reize erwogen (Wemer 1940,
Magnus 1924)8!); aus physikalischen Griinden ist eine solche Selektivitiit
aber a priori unméglich (vgl. dazu Jongkees 1953).

4. Rezeptoradiquate Reizung
der vestibuldiren Organe

a) Bogengangsapparat

In der Meinung, es handle sich bei den Bogengingen um Schwere-
sinnesorgane, hatte noch Goltz (1870) vermutet, dafl die Endolymphlast
die jeweils zuunterst gelegene Kanalwand durch Dehnung reize. Kurz
darauf postulierten unabhingig voneinander Breuer (1874) und Brown
(1874) eine seitliche Abbiegung der Cupula durch Endolymphstrémung als
rezeptoradiiquaten Reiz. Spitere Theorien wie die, dafl der (vermeintlich
durch Auftreffen der stromenden Bogengangs- auf die ruhende Utriculus-
Endolymphe entstehende) hydrostatische Druck in den Ampullen die
(unbewegliche) Cupula reize (Wittmaack 1921) oder daf3 die Endolymphe
durch einen zwischen Ampullendach und Cupula klaffenden Spalt an der
letzteren vorbeistrdome und dabei die Ionenkonzentration in der Ampulle
reizwirksam verindere (Schmaltz 1925), konnten in den dreifliger Jahren
durch direkte Beobachtung der lebendfrischen Cupula unter Verwendung
besonderer Firbemethoden widerlegt werden (Steinhausen 1927—1934,
Wiinn 1932, Dohlman 1935). Diese Untersuchungen und spitere elektro-
physiologische Arbeiten (Lowenstein u. Sand 1940a, b) bestitigen ein-
deutig die Breuer-Brownsche Annahme, weshalb man die heute allgemein
akzeptierte Theorie der rezeptoradiquaten Bogengangsreizung durch seit-
liche Verbiegung der Crista-Sinneshaare (Abb. 14) auch gewdhnlich nach
diesen Autoren benennt8?).

b) Statolithenapparat

Umstrittener ist bis zur Gegenwart der rezeptoradiquate Reiz des
Statolithenapparates. Obwohl die wiederum erstmals von Breuer (1891)

80) Vgl. dazu u. S. 483 ff.

81) Werner ordnete dem Sacculus dynamische, nicht aber statische Reize zu;
Magnus vertrat die Meinung, dafB3 fiir die Lagereflexe der Statolithenapparat, fiir
Reflexe auf Progressivbewegung jedoch allein die Bogengiinge verantwortlich seien.

82) Hiufig wird im selben Zusammenhang auch von der ,Mach-Breuerschen
Theorie” gesprochen, was allerdings nicht ganz korrekt ist; Mach (1875) hatte
nidmlich in der unzutreffenden Annahme, dafB3 eine Fliissigkeitsbewegung in den
sehr engen Bogengingen wegen zu hohen Reibungswiderstandes nicht moglich sei,
eine Cupulareizung allein durch das Drehmoment (seitlichen Druck) der Endo-
lymphe vermutet, eine Meinung, der sich Breuer dann zeitweilig anschlof3 (vgl.
dagegen u. S. 459 ff.).
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ausgesprochene Vermutung, daf3 die seitliche Verschicbung (,,Scherung®)
der Otokonienmembran auf der Macula reizwirksam sei, in der Folgezeit
durch eine Reihe von Experimentalbefunden gestiitzt wurde®?) und eigent-
lich schon per analogiam als richtig postuliert werden darf®), wurde sie
doch zunichst durch eine von Magnus (1924) verfochtene anderslautende
Lehrmeinung verdringt. Aus den Ergebnissen seiner umfangreichen Unter-
suchungen glaubte dieser schlieBen zu koénnen, daB von den beiden zu-
einander orthogonalen Vektorkomponenten, in die sich die am Statolithen
angreifende mechanische Kraft (F in Abb. 15) zerlegen liBt, die zur Macula
senkrecht orientierte reizwirksam sei, und zwar speziell, da3 die Reiz-
stirke bei Hingelage des Statolithen ihr Maximum erreiche, also gleich-
sinnig mit dem Zug an der Macula wachse. Kurz zuvor hatte Quix (1921,
1923, 1924) auf Grund theoretischer Erwigungen umgekehrt den Druck
der Otolithen auf die Maculae als erregungssteigernd angenommen; die
gleiche Ansicht vertritt gegenwiirtig Jongkees (z. B. 1952).

Abbiegung der Cupula (Cu) bei beschleunigter Rotation (R) des Kopfes. A = Am-
pulle, ST = Septum transversum, Cr = Crista, N = Nerv.

Es war weitgehend das Verdienst v. Holsts (1950), die Druck-Zug-
Hypothesen und eine Reihe weiterer, hier nicht nither zu erorternder An-
nahmen wie die ,.Bojenthcorie“ von Tait u. McNally (1934), die in An-
lehnung an Wittmaack (s. o. S. 456) entwickelte , hydrostatische Drucktheorie®
von Werner (1927—1935) und die Theorie Myginds (1928, 1948) wider-
legt und der alten Breuerschen Theorie erneut zum Durchbruch verholfen

83) Durch direkte, teilweise réntgenoptische Beobachtung an Fischen konnte ge-
kldrt werden, daf sich bei Kippung des Versuchstieres die Otolithen tatsiichlich —
und zwar proportional zur Scherungskraft — seitlich verschieben (erstmals Kubo
1906), hingegen selbst unter dem Einflu starker Zentrifugalkrifte keine nachweis-
baren Bewegungen senkrecht zur Macula ausfiihren (de Vries 1950). — Mechanische
Otolithenreizung durch Manipulationen am freigelegten Labyrinth (Kubo 1906,
Maxwell 1923, Jongkees 1950, Szentagothai 1952) fiihrte i. allg. nicht zu eindeuti-
gen Ergebnissen, weil ein hinreichend sicherer Ausschlufl unbeabsichtigter Druck-
wirkungen beim Verschiebungsversuch und umgekehrt kaum méglich ist; die in
dieser Hinsicht am sorgfiltigsten durchgefithrten Experimente Ulrichs (1935) be-
stitigen jedoch ebenfalls die Scherungshypothese.

84) Bei simtlichen phylogenetischen Verwandten des Otolithenapparates (Bogen-
ginge, Cochlea, Seitenorgan) werden die Rezeptoren nachweislich durch seitliche
Abbiegung der Sinneshaare adiquat gereizt (vgl. Dijkgraaf 1952 a).
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zu haben. v. Holst machte sich zunutze, daf3 freibewegliche Tiere bei kon-
stantem inneren Milieu®®) die statolithire Erregungsgrofle konstant zu
halten, d. h. storungsbedingte Verinderungen derselben durch kompen-
satorische Lageinderungen riickgingig zu machen trachten. Er brachte
Fische zunichst durch seitliche Belichtung in eine optisch-vestibulire Kon-
fliktsituation (s. 0. S. 886 {.), in der die Tiere eine schriiggeneigte Kompromif3-
lage einnahmen (Abb. 15a)%). Wurde die auf den Otolithenapparat ein-
wirkende mechanische Kraft nun durch Zentrifugieren verschiedengradig
verstiirkt, so verringerten die Fische ihre Schriglage — und zwar in der
Tat immer gerade so, daBl die Scherungskomponente am Utriculus®?)
konstant blieb (Abb. 15b).

Abb. 15

Veriinderung der Ruhelage eines seitlich beleuchteten Fisches bei konstanter Leucht-
dichte und gleichbleibendem Winkel zwischen Fischauge und Lichtrichtung (L)
unter dem EinfluB von Betragsinderungen der am Otolithen angreifenden mecha-
nischen Kraft (F). Der Neigungswinkel (a) der Fisch-Hochachse gegen die Richtung
des mechanischen Feldes dndert sich so, daBB die Scherungskomponente (S) am
Utriculus-Statolithen (St) konstant bleibt, d. h. der Feldstirkenzuwachs wird véllig
auf die offensichtlich belanglose Druckkomponente (D) ,abgewilzt“. Bei Giiltig-
keit der Druck- bzw. Zugtheorie wire unter denselben Versuchsbedingungen der
umgekehrte Effekt zu erwarten: Der Fisch miifite dann bestrebt sein, die Kom-
ponente D konstant zu halten, und sollte sich demgemif bei Erhchung der Feld-
stirke nicht aufrichten, sondern gerade im Gegenteil — um die Macula zu ent-
lasten — weiter zur Seite neigen (aus v. Holst 1950).

5. Ubertragereigenschaften
der vestibuldren Organe

Die quantitativen Beziehungen, die ein Sinnesorgan zwischen (organ-
adiquatem) Reiz und Erregung stiftet, konnen in Analogie zum tech-

85) D. h. bei konstantem Sollwert des Lage-Regelkreises und bei konstantem
optisch-vestibuliren Gewichtsverhiltnis.

86) Durch diesen Kunstgriff wurde erreicht, dal in der vom Fisch gewihlten
Ruhelage die am (senkrecht zur Fischhochachse ausgerichteten) Utriculus angrei-
fende mechanische Kraft nicht einfach mit der Druckkomponente zusammenfiel.

87) Durch Ausschaltversuche konnte gesichert werden, dafl bei den untersuchten
Tieren tatsichlich der Utriculus fiir die beschriebenen Reaktionen verantwortlich ist.
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nischen Sprachgebrauch als die , Ubertragereigenschaften® des Organs
bezeichnet werden®®). Bei technischen Systemgliedern charakterisiert man
diese meist in dreifacher Hinsicht:

1. Die Kennlinie eines Systemgliedes gibt an, wie die Intensitit der
Ausgangsgrofe von der der Eingangsgrofle abhingts?).

2. Unter dem Zeitverhalten®®) eines Systemgliedes versteht man die
Weise, in der zeitliche Verinderungen der Eingangsgréfie in solche der
Ausgangsgréfle umgesetzt werden.

3. Ist die Eingangsgrofe gerichtet, die Ausgangsgroffe jedoch skalar,
so hingt die Intensitit der letzteren hiufig (bei konstanter Eingangsintensi-
tit) auch von dem Winkel ab, unter dem die erstere einfillt; die Art dieser
Abhingigkeit wird als die Richtcharakteristik des Systemgliedes bezeichnet??).

Wir erértern nachfolgend fiir jede dieser drei Merkmalskategorien ein
besonders kennzeichnendes Beispiel aus dem vestibuliren Bereich. Dabei
ist zu beachten, da3 sowohl Statolithen- als auch Bogengangsorgane aus
je zwei hintereinandergeschalteten Systemgliedern (reizleitender Apparat und
Rezeptor, s. 0. S. 450) bestehen, die sich hinsichtlich der Ubertragereigen-
schaften voneinander unterscheiden.

a) Zeitverhalten des reizleitenden Apparates der Bogenginge

Es erscheint zunichst selbstverstindlich, daB der Bogengangsapparat
genau das meldet, wodurch er (physiologisch adiquat) gereizt wird, nidm-
lich rotatorische Beschleunigungen. Diese auch in Lehrbuchdarstellungen
verbreitete Annahme ist jedoch falsch: Wie bereits Mach (1875, S. 116)
erkannt hatte, integrieren die Bogenginge auf mechanischem Weg den
organadiquaten Reiz und melden demgemill die Geschwindigkeit der
Kopfrotation. Mulder (1908) hatte gefunden, daB8 die Reaktionen des
menschlichen Organismus auf Winkelbeschleunigung nicht nur von deren
Betrag, sondern innerhalb gewisser Zeitgrenzen auch von ihrer Wir-
kungsdauer genauer gesagt vom Produkt beider Gr6fen abhingen?®?).

88) Vgl fur eine vollstindige Systematik dieses allgemein-sinnesphysiologischen
Problemgebietes Burkhardt (1960).

89) Lineare, logarithmische oder exponentielle Reiz-Erregungsbeziehung,
Schwellen, Sittigung, Hysteresis-Effekte u. dgl.

90) Ubergangsfunktion bzw. Frequenzgang, vgl. Oppelt (1960).

91) Eine mégliche Alternative zur Umsetzung von Richtungséinderungen des
Reizes in Anderungen einer eindimensionalen ErregungsgroBe ist die Abbildung
(Burkhardt 1960), d.h. der Reizempfang durch eine gréBere Zahl riumlich ver-
teilter Rezeptoren, von denen jeder einer bestimmten Reizeinfallsrichtung zuge-
ordnet ist (Beispiel: Retina). Mach (1875) hatte vermutet, daf3 auch der Statolithen-
apparat nach dem Abbildungsprinzip arbeitet insofern, als die Beriihrungsstelle des
freibeweglich gedachten Statolithen an der Utriculus- bzw. Sacculuswand die
Schwerkraftrichtung markiert. Diese noch heute in Populirdarstellungen und auch
Lehrbiichern antreffbare Theorie ist fiir simtliche Wirbeltiere freilich schon aus
anatomischen Griinden undiskutabel (zu ihrer méglichen Giiltigkeit fiir Weichtiere
und Wiirmer vgl. Schéne 1959).

g SI)<2) Das Produkt aus Beschleunigung und Zeit hat die Dimension Geschwin-
igkeit.
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Dieser von Buys u. Rijlant (1939) und Buys (1940) bestitigte Tatbestand
konnte von van Egmond et al. (1949) auf das Zeitverhalten des reiz-
leitenden Apparates zurlickgefithrt werden: Ausgehend von einer Fest-
stellung Steinhausens (1931), der den Inhalt der Bogenginge als stark ge-
didmpftes Torsionspendel bezeichnet hatte, wiesen die Autoren an Hand von
Experimenten und Berechnungen nach, da3 die seitliche Auslenkung der
Cupula bei praktisch allen natiirlich vorkommenden Bewegungen der
jeweiligen Winkelgeschwindigkeit des Kopfes proportional ist.

Da dieser wichtige und {iberraschende Befund bisher nur wenig bekannt gewor-
den ist, versuchen wir kurz, den Grundgedanken der Beweisfithrung in verein-
fachter Form zu veranschaulichen®). Ein ringformiges, fliissigkeitsgefiilltes Rohr
rotiere mit konstanter Beschleunigung (B) im Uhrzeigersinn (Abb. 16). Bei vollig
fehlender Reibung wiirde die Fliissigkeit an dieser Rotation nicht teilnehmen,
sondern, vom Kanalring als Bezugssystem aus betrachtet, mit gleichmiBig wach-
sender Geschwindigkeit im Gegenzeigersinn durch diesen ,,strémen”, so als wirkte
innerhalb des Systems ecine konstante™) Kraft K auf sie ein. Praktisch steht einer
dauernd rascher werdenden Strémung jedoch der Reibungswiderstand (R) der
Flissigkeit an den GefidBwinden entgegen, welcher — und das ist wesentlich —
aufler von Systemkonstanten (wie z. B. dem Durchmesser der Roéhrenéffnung)
von der Strémungsgeschwindigkeit abhingt. Die letztere kann also nur so lange
anwachsen, bis der Reibungswiderstand gerade ebenso grof3 wie K geworden ist,
danach bleibt sie konstant. Ist die Réhrenéffnung sehr eng®), so wird dieses
Gleichgewicht schon sehr bald nach Stromungsbeginn erreicht sein, d. h. in einem
solchen System besteht fast andauernd Proportionalitit zwischen der jeweiligen

93) Die exakte Beweisfithrung ergibt sich bei Integration der von van Egmond
et al. anndhernd als X + 10X + x = 0 bestimmten Differentialgleichung der
menschlichen Bogengiinge.

94) Wegen Kraft = (Fliissigkeits-)Masse X Beschleunigung entspricht einer kon-
stanten Beschleunigung eine konstante Kraft.

95) Genauer: ist die Reibungskonstante sehr viel grofler als die Fliissigkeitsmasse.
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Winkelbeschleunigung des Kanalringes relativ zur Erde und der Winkelgeschwin-
digkeit der Fliissigkeit relativ zur Kanalwand. — An der Kanalwand sei nunmehr
eine Skala (S) angebracht, und in der Fliissigkeit schwimme eine Marke (M). Der
vorher ruhende Ring werde mit konstanter Beschleunigung rotiert, wobei also
seine Drehgeschwindigkeit (vi, ve, vs), beginnend mit Null, in gleichen Zeiten
(t1, te, t3) um gleiche Betrige zunimmt. Die (vorher auf Null eingestellte) Marke
wird dann wegen der konstanten Stromungsgeschwindigkeit in denselben Zeiten
jeweils gleich viele Skalenteilstriche passieren. Dies aber bedeutet, dafl ein zu
beliebigem Zeitpunkt (z. B. t2) abgelesener Skalenwert bei linearer Eichung stets
gerade die jeweilige Momentangeschwindigkeit des Kanalringes (v2) anzeigt. —
Hort nach einiger Zeit die Kanalbeschleunigung auf, so bleibt die Marke auf dem
gerade erreichten Skalenwert stehen und gibt somit, den tatsichlichen Verhiltnissen
entsprechend, eine Dauergeschwindigkeit an; folgt sodann eine Bremsung, so
wandert die Marke zum Ursprung zuriick und erreicht diesen im Idealfall gerade
dann, wenn der Ring vollstindig zur Ruhe gekommen ist (Abb. 17¢). Natiirlich
sind dabei kleine Fehler unvermeidlich; nach einigem Hin und Her werden sich
diese allerdings summiert haben, so dafl die Marke schlieBlich bei Stillstand des
Systems nicht mehr auf, sondern neben Null zur Ruhe kommt und damit filsch-
licherweise eine Dauerrotation anzeigt. Diese fiir die Raumorientierung katastro-
phale Méglichkeit 148t sich nun durch eine schwach-elastische Befestigung der Marke
am Nullpunkt ausschalten, wodurch die Flissigkeitsbewegung bei nicht zu lang-
dauernder Einwirkung der Beschleunigungskraft K nicht nennenswert behindert,
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Abb. 17

Zeitverhalten des rezeptoradidquaten Bogengangsreizes (Cupula-Abbiegung in Grad)
bei fehlender (c) und bei vorhandener, aber gegeniiber der Reibung schwacher
Cupula-Elastizitat (d), wenn der Kanalring mit zunichst gleichmiBig wachsender,
dann konstanter und schlieB8lich gleichmiBig zu Null absinkender Winkelgeschwin-
digkeit (a, in Grad/sec) rotiert wird. Die Winkelbeschleunigung des Ringes (b, in
Grad/sec?), zugleich ein Mal3 fiir die Kraft K (siche Text), wird im hypothetischen
System c einfach integriert; die Cupula-Auslenkung entspricht hier annihernd
ideal der Drehgeschwindigkeit (a), doch treten nach einiger Zeit Eichfehler auf
(punktierte Kurvenziige). Dies wird im System d vermieden, das sich infolge der
Cupula-Elastizitdt selbst nachjustiert; die Anzeige der Winkelgeschwindigkeit (a)
wird nun jedoch falsch, sobald die letztere einen von Null verschiedenen konstanten
Betrag annimmt.
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jedoch beim Verschwinden von K stets eine allmihliche®®) Riickkehr der Marke in
die Nullstellung und somit deren dauernde ,Nachjustierung” gewiihrleistet wird
(Abb. 17). Freilich wird nunmehr eine Ruhemeldung auch dann erfolgen, wenn
das System eine Zeit lang mit konstanter Geschwindigkeit rotiert, was jedoch
bei den Bogengiingen insofern keine Rolle spielt, als praktisch alle natiirlicherweise
vorkommenden Kopfbewegungen durch hiufige Richtungsumkehr, groBe aber
kurzfristige Beschleunigungen und Bremsungen und das Fehlen lingerer Phasen
geschwindigkeitskonstanter Rotation gekennzeichnet sind (Jongkees 1953).

b) Kennlinieneigenschaften der Cristae

Innerhalb Dbiologisch normaler Reizgrenzen besteht bei den Cristae der
bisher untersuchten Tierarten eine annihernd lineare Beziehung zwischen
rezeptoradiquatem Reiz und afferenter Impulsfrequenz (Adrian 1943,
Loéwenstein u. Sand 1940a, Groen et al. 1952, Henriksson 1955, 1956,
Trincker 1957, 1959, 1960)°7).

Die absoluten Schwellen der vestibuliren Organe liegen sehr niedrig
(Bogenginge beim Menschen: ca. 0.5°/sec?, Groen u. Jongkees 1948,
de Vries 1949), was von v. Holst (1950) mit einer elektrophysiologisch gut
gesicherten Eigentiimlichkeit der vestibuliren Rezeptoren in Zusammenhang
gebracht wird: Sie sind fast durchwegs ,, Dauerliufer”, d. h. die Cristae
entsenden auch bei volliger Kopfruhe, dic Maculae auch bei aufrechter
Kopfhaltung einen adaptationsfrei andauernden afferenten Impulsstrom?)
(Lowenstein u. Sand 1940 a, b, Lowenstein u. Roberts 1950), so da3 Ver-
schiebungen der Cupulae bzw. der Otolithen lediglich einen bereits ab-
laufenden Erregungsvorgang zu modulieren, nicht aber diesen (gegen eine
schwellenerhéhende , Anfangsreibung®) erst in Gang zu bringen haben.

AufBlerdem erlaubt das Bestehen einer Dauerautomatie, das Vorzeichen
des Reizes bei der Verkodung auf die Afferenz mitzuberiicksichtigen: In
den Bogengingen etwa kann die Endolymphstrémung ja sowohl ampullo-
petal als auch ampullofugal erfolgen (vgl. o. S. 448); bei den Ductus laterales
bedingt nun die erstere Erhihung, die letztere Herabselzung der Ent-
ladungsfrequenz?®), die vertikalen Bogenginge verhalten sich umgekehrt.

96) Die Riickstellzeit der Cupula betrigt 20—3C sec: Lowenstein u. Sand
(1940 a) van Egmond et al. (1949).

97) Fiir die Otolithenorgane erlauben die gegenwirtig vorliegenden elektro-
physiologischen Befunde in dieser Hinsicht noch keine ebenso klare Aussage, doch
lassen die verhaltensanalytisch gewonnenen Ergebnisse v. Holsts (1950) hier eben-
falls linearen Kennlinienverlauf erwarten; speziell konnte v. Holst die Moglichkeit
einer logarithmischen Reiz-Reaktionsbeziehung nach Art des Fechnerschen Gesetzes
ausschalten, obwohl einige seiner Befunde eine solche Interpretation bei oberflich-
licher Betrachtung an sich nahelegen kénnten.

98) Diese Tatsache war bereits Ewald (1892) bekannt, der sie fiir die Bogen-
ginge — wohl in der Meinung, eine Dauererregung kénne nur von einem Dauer-
reiz herrithren — durch eine von bestiindig flimmernden Hérchen aufrechterhaltene
Endolymphstrémung zu erkldren versuchte.

99) Damit ist, wie Lowenstein u. Sand (1936) ausdriicklich vermerken, der inter-
essante Fall gegeben, daf3 eine Erhshung des addquaten Reizes (der Drehbeschleu-
nigung) bei entsprechender Wirkungsrichtung zu einer Verringerung der zugehérigen
Erregung fiihrt.
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Wihrend nun eine Frequenzsteigerung theoretisch unbegrenzt erfolgen
kann, ist eine Verringerung natiirlich hochstens bis zur volligen Entladungs-
ruhe moglich; bei starker ampullofugaler (bzw. -petaler) Reizung der hori-
zontalen (bzw. vertikalen) Bogenginge ist somit eine Art ,Sittigungs-
effekt” zu erwarten, der sich in der Weise duflern muf3, daf3 die motorischen
und phinomenalen Auswirkungen solcher Reize schwicher sind als die
einer ebenso stark beschleunigten entgegengerichteten Rotation. Dies ist
in der Tat der Fall und wird nach seinem Entdecker als das 2. Ewaldsche
Gesetz bezeichnet. Innerhalb welcher Grenzen es gilt und ob es allein
auf dem genannten , Anschlag an der Nullinie“ beruht, ist z. Z. allerdings
noch Gegenstand der Diskussion (vgl. van Egmond et al. 1949, Jongkees
1953).

¢) Richtcharakteristik der Statolithenorgane

a) Reizleitender Apparat

Die Richtung der auf ein Statolithenorgan einwirkenden mechanischen
Kraft kann in zwei Freiheitsgraden variiert werden: einmal in der (einfach-
heitshalber als Ebene angenommenen) Maculafliche, zum anderen in einer
dazu senkrechten Ebene (Abb. 18).
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Abb. 18

Breuer (1891) hatte vermutet, da3 die Otolithen auf der Macula gleich-
sam wie auf Schienen in anatomisch vorbestimmten Bahnen gleiten, was
unterschiedliche Scherungsbetriige bei Kraftrichtungsinderung der erst-
genannten Art (Abb. 18 a) zur Folge haben sollte. Bisher hat sich jedoch
kein Anhaltspunkt fiir die Richtigkeit dieser Annahme ergeben.

Sicher fithren jedoch Richtungsinderungen nach Art von Abb. 18b zu
Betragsiinderungen des rezeptoradiquaten Reizes, und zwar hingt, wie
ebenfalls bereits Breuer feststellte und im {ibrigen aus Abb. 15 ohne
weiteres abgelesen werden kann, die Scherungskomponente vom Sinus des
Winkels zwischen Reizrichtung und Maculafliche ab (Abb. 19):

S=F-sina

wobei S = Betrag der Scherungskraft, F = Betrag des aus dem Zusammen-
wirken von Schwerkraft und etwaigen weiteren Beschleunigungskriften
resultierenden mechanischen Feldes.
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Aus der Gleichung folgt, da3 der rezeptoradiquate Reiz S fiir ein ein-
zelnes Otolithenorgan keine Trennung von Stirke (F) und Richtung («)
des mechanischen Feldes erlaubt; er kann durch Kippen des Kopfes gleicher-
mafen verindert werden wie durch alleinige Verinderung der Feld-
stirke!®?). Durch Verarbeitung der von Utriculus und Sacculus gemeinsam
gelieferten Information ist allerdings eine isolierte Bestimmung beider
Parameter im Prinzip moglich, da die Maculaflichen der genannten Teil-
organe nicht in parallelen Ebenen liegen, und Mittelstaedt (1961 b) nimmt
in der Tat eine solche Verarbeitungsweise an (,,Bikomponententheorie®).
Wegen der natiirlichen Konstanz der Schwerkraft konnten andererseits bei
ruhendem Organismus auch die Meldungen der Utriculi allein fiir eine
Richtungsbestimmung ausreichen, welche allerdings, wie Abb. 19 zeigt,
nicht eindeutig wire: Jedem Scherungsbetrag (Ordinate) entsprechen zwei
Utriculus-Schriiglagen (Abszisse); speziell wire also etwa ohne Zuhilfe-
nahme weiterer (z. B. optischer oder haptischer) Information keine Unter-
scheidung zwischen aufrechter und Kopf-Unten-Lage méglich. AuBerdem
miifiten in diesem Fall blofe Betragsinderungen des mechanischen Vektors
vom Organismus als Richtungsinderungen gewertet werden, was allerdings
nach Befunden v. Holsts (1950) bei Fischen und Schénes (1962) beim Men-
schen tatsiichlich der Fall ist (vgl. u. S. 480 {f.).
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Abb. 19

Skizze zur Erliuterung der Abhingigkeit der ReizgroBe (in Bruchteilen von g)

von der Stellung des statischen Organs (o). Die ausgezogene Sinuskurve gilt fiir die

Scherungskomponente, die unterbrochene Cosinuskurve fiir die Druck- bzw. (bei

Spiegelung an der Abszisse) die Zugkomponente der Erdschwere (aus v. Holst
1950).

100) Hieraus ldft sich die methodische Forderung ableiten, daB8 bei Experi-
menten mit Zentrifugalkriften die Kopf- und Kérperlage der Vp. méglichst relativ
zu der aus Schwer- und Zentrifugalkraft resultierenden Feldrichtung F konstant
zu halten ist (Zentrifugenprinzip, v. Holst 1950, Schone 1962) anstatt, wie es meist
geschieht, relativ zur Erde (Drehscheibenprinzip, Mach 1875, Witkin 1950, 1952);
im ersten Fall wird némlich allein die Stirke, im letzteren hingegen Stirke und
Richtung des (organadiquaten) Reizes in bezug auf die Maculaflichen variiert, so-

daf };ier die Ergebnisse viel schwieriger interpretierbar sind (vgl. auch Schéne 1962,
S. 61).
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B) Rezeptoren

Die Richtungsunterscheidung gemifl Abb. 18 a wird nach derzeitigem
Kenntnisstand durch eine richtungsspezifische Erregbarkeit der Rezeptoren
gewiihrleistet. Die Bearbeitung dieses Problemgebietes steht noch in den
Anfingen und erfolgte bisher vornehmlich auf zwei Wegen: a) durch
Reizexperimente mit planmiBiger Variation der Scherungsrichtung, b) durch
elektronenoptische Untersuchungen der Macula-Feinstruktur.

60

a)

Abb. 20

Entladungsfrequenzen afferenter Einzelfasern von zwei Rezeptortypen im Utriculus
des Rochens bei langsamen 360°-Drehungen der Versuchstiere a) um die Lings-
achse, b) um die Querachse (nach Léwenstein u. Roberts 1949; Angaben iiber die
genaue Lage der Macula-Fliche im Kopf fehlen). Ordinate = Impulse pro Sekunde;
Abszisse = Lage des Tieres im Raum: N = Normallage (Riicken oben), V =
Verkehrtlage (Riicken unten), No bzw. Nu = Nase nach oben bzw. nach unten
gerichtet, So bzw. Su = Seite, auf der sich das untersuchte Otolithenorgan befindet,
nach oben bzw. nach unten gerichtet. Die ausgezogenen Linien sind von links
nach rechts, die unterbrochenen von rechts nach links zu lesen. a) ,,Stato-receptors“:
Die Entladungsfrequenz ist von der jeweils gerade bestehenden Kopflage abhiingig,
nicht hingegen von deren Vorgeschichte. b) ,,Out-of-position-receptors“: Die Ent-
ladungsfrequenz hingt fast allein von der Anderungsrichtung der Kopflage ab;
Wegkippen aus der Normallage, gleich nach welcher Seite, bewirkt Impulsabfall,
Anndherung an die Normallage bewirkt iiber weite Neigungsbereiche Impuls-
anstieg.

a) Elektrophysiologische Ableitungen (Rochen: Léwenstein u. Roberts
1950; Katzen: Adrian 1943) und Registrierung von motorischen Reiz-
effekten (Haie: Maxwell 1923; Hechte: Ulrich 1935; Hunde und Katzen:
Szentagothai 1952) bei Kippung der Versuchstiere bzw. direkter Ver-
schiebung der Otolithen ergaben recht verwickelte und zudem je nach

30
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Tierart unterschiedliche Befunde. Immerhin lassen diese erkennen, daf3 die
meisten Otolithen-Rezeptoren tatsiichlich richtungsspezifisch arbeiten, daf3
ferner auf einer und derselben Macula Rezeptoren unterschiedlicher Haupt-
ansprechrichtung vorkommen und dafl es schlieBlich, wie man bei einem
Lagesinnesorgan auch fordern darf, wenigstens einen Typ von Sinneszellen
gibt, bei dem die Erregungsgrofe jeweils so gut wie ausschlieBlich von
Richtung und Betrag der im Augenblick einwirkenden Scherungskraft ab-
héngt, dariiber hinaus aber auch Rezeptoren, deren Richtcharakteristik in
betrichtlichem Ausmal vom Reizverlauf (d. h. von der Geschwindigkeit
und dem Drehsinn der Reizrichtungsinderung bzw. bei konstanter Reiz-
situation von deren Dauer) bestimmt wird (Abb. 20).

b) Wie neuerdings elektronenoptische Untersuchungen ergeben haben
(Lowenstein u. Wersill 1959, vgl. auch Bairati 1961, Wersill 1961, Engstrom
1961, Loéwenstein 1961 und Trincker 1961), weisen die Haarfortsitze der
Crista- und Macula-Sinneszellen eine tiiberraschend regulire Feinstruktur
auf (Abb. 21). Sie bestehen aus jeweils einem Biindel von bis zu 70 Hirchen
(Cilien), die in gleichmiBigen Reihen angeordnet sind. Ein einzelnes Cilium
in jedem Biindel unterscheidet sich in der Mikrostruktur von den ibrigen
(Stereocilien) und entspricht genau einem im gesamten Tierreich einheitlich
gebauten Typus beweglicher Sinneshaare (Kinocilien), wie sie z. B. bei
Infusorien und Spermatozoen als Wimpern und Geifleln oder bei Siugern
als Flimmerhaare in den Atmungswegen auftreten!®!). Die vestibuliren
Kinocilien nun stehen immer an der Peripherie der zugehorigen Haar-
biindel und weisen bei simtlichen Sinneszellen einer Crista durchwegs in
dieselbe Richtung, niimlich bei den horizontalen Ampullen zum Utriculus
hin, bei den vertikalen umgekehrt von ihm weg (vgl. dazu o. S. 462).
Ihre Relevanz fiir die Richtcharakteristik der Sinneszellen kann nach diesem
Befund kaum bezweifelt werden!®). — Fiir die Maculac sind die Unter-
suchungen weniger weit fortgeschritten, doch steht bereits fest, daf der
Aufbau ihrer Haarbiindel dem der Cristae im wesentlichen gleicht; die fiir
uns interessanteste Frage nach der Orientierung der Kinocilien in bezug
auf die Macula-Achsen ist vorerst allerdings noch offen!93),

6. Biologisch adiquate Reizung der vestibuliren
Organe

Die motorischen Reaktionen auf vestibulire Reizvorgiinge erfiillen im
Prinzip eine doppelte Aufgabe: Sie koénnen einmal dazu dienen, die inten-
dierte Haltung des Gesamtkdrpers gegen die Einwirkung der Schwerkraft
oder etwaiger Trigheitskrifte zu stabilisieren (gleichgewichtserhaltende
Reaktionen), zum anderen dazu, bei Lageiinderungen des Korperstammes

101) Im Unterschied zu den ebengenannten sind die vestibuliren Kinocilien
wahrscheinlich nicht aktiv beweglich; sie kénnten aber umgekehrt darauf speziali-
siert sein, auf passive Bewegung (Abbiegung) mit fein abgestuften Potentialdnde-
rungen zu reagieren (vgl. Lowenstein 1961).

102) Bezeichnend ist ferner, daf3 die Sinneszellen der Schnecke, bei denen eine
richtungsspezifische Arbeitsweise nicht erforderlich ist, im Laufe der Entwicklung
das Kinocilium eingebii3t haben (Trincker 1961).

103) Anm. b. d. Korr.: Vgl. dazu aber neuerdings Lowenstein ct al. (1964).
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die Einstellung von Sinnesorganen (v. a. der Augen) in bezug auf die Ko-
ordinaten des umgebenden Raumes konstant zu halten (kompensatorische
Lagereaktionen)!®).

Abb. 21

Links: Halbschematische Darstellung einer vestibuliren Sinneszelle, Typ II nach
Wersill (aus Bairati 1961, umgezeichnet). Rechts: Querschnitt durch das Haar-
biindel einer vestibulidren Sinneszelle (Ausschnitt, schematisiert nach einer elektro-
nenmikroskopischen Aufnahme von Wersill 1961 am Utriculus des Meerschwein-
chens). St = Stereocilien, angeordnet in regelmiBigen Diagonalreihen; K = Kino-
cilium in einer Ecke des Haarbiindels, Feinstruktur (2 axiale Fibrillen, 9 peri-
phere Doppelfibrillen) charakteristisch fiir alle Kinocilien im Tierreich; Ne =
Nervenendigungen (z. T. efferent?); N = Zellkern.

a) Motorische Wirkungen der Bogengangsreizung. Nystagmus

Reizung des Bogengangsapparates fithrt zu Bewegungstendenzen!%) in
der Ebene des gereizten Bogenganges und in Richtung der Endolymph-

104) AuBerdem scheint die vestibulire Dauerafferenz (s. o. S. 462), jedenfalls bei
niederen Vertebraten, eine unspezifische tonisierende Wirkung auf die gesamte
Skelettmuskulatur auszuiiben (,,Labyrinthtonus”, Ewald 1892, vgl. auch v. Holst
1950 und Buddenbrock 1952); doppelseitige Labyrinthzerstérung fiihrt z. B. bei
Fischen und Amphibien unter bestimmten Bedingungen zu Erschlaffung der Mo-
torik bzw. zu Inaktivitit (Gray u. Lissmann 1947). Hiufig werden in der Literatur
jedoch, wie Muskens (1934) und Jongkees (1953) kritisch vermerken, auch sehr
spezifische Gleichgewichts- und Lagereaktionen ungenau als , Tonuswirkungen® im
ebengenannten Sinn beschrieben.

105) Diese Regel wurde von Ewald (1892) zunichst fiir Auge und Kopf formu-
liert, gilt aber fiir die gesamte Kérpermuskulatur (Jongkees 1953).

30*
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stromung (1. Ewaldsches Gesetz), die simtlich als Kompensation nichtinten-
dierter Dreh-, Neige- oder Kippbewegungen von Kopf oder Gesamtkérper
deutbar sind (vgl. z. B. de Kleyn u. Versteegh 1936, Bartorelli u. Wyss 1942,
v. Buddenbrock 1952, Jongkees 1953); der biologisch adiiquate Reiz der
Bogengiinge liaft sich demgemifl — unter Beriicksichtigung ihres Zeitver-
haltens (vgl. o. S. 459) — als ,,Kopfdrehung mit variabler Geschwindigkeit
um eine beliebige Achse® definieren.

Uber die motorischen Erscheinungen im einzelnen informieren die ein-
schligigen Lehr- und Handbiicher (z. B. Magnus 1924, Magnus u. de Kleyn
1926 a, b, Grahe 1926, Fischer 1928, Huizinga 1939, Wodak 1953, Frenzel
1955, Birukow 1959); wir beschrinken uns hier auf die Besprechung der
Bogengangseinflisse auf die Augenbewegung (vgl. dazu speziell Jung 1953).

Abb. 22

Horizontalnystagmus. Abszisse: Zeit, Ordinate: Abweichung der Blickachse von der
Medianebene nach rechts (R) bzw. links (L). rfPh = rasche Phase (Geschwindig-
keit durch zentrale Systemeigenschaften reizunabhingig festgelegt); 1Ph = lang-
same Phase (Geschwindigkeit durch Bogengangsapparat gesteuert bzw. optokine-
tisch geregelt). Unterbrochene Linie: vestibuldrer Linksnystagmus, in reiner Form
auslésbar durch beschleunigte Linksrotation des Kopfes (K) bei Lidschluf3. Kenn-
zeichen: Einleitung durch langsame Phase, rasche Phase dient nur der Riickstellung
der Blickachse, daher Schlagfeld iiberwiegend in der rechten Gesichtsfeldhilfte.
Ausgezogene Linie: optokinetischer Linksnystagmus, in reiner Form auslésbar
durch Rechtsrotation cines Streifenzylinders (Z) um den ruhenden Kérper. Kenn-
zeichen: Erdffnung durch rasche Phase, die der Fixation seitlich ins Gesichtsfeld
einwandernder Konturen dient, daher Schlagfeld ibeiwiegend in der linken
Gesichtsfeldhiilfte.

Unter der Bezeichnung ,,Nystagmus“!%®) wird im neurologischen Schrift-
tum ecine hinsichtlich Verlaufsform und Atiologie heterogene Gruppe unwill-
kiirlicher, rhythmischer Bewegungsfolgen von Korpergliedern!®?), speziell
der Augen, zusammengefaf3t; im engeren, hier allein interessierenden Sinn
versteht man darunter einen periodischen Wechsel zweier entgegengerich-
teter Blickbewegungen, von denen die eine langsam gleitend, die andere
ruckhaft verliduft (,langsame” und ,rasche Phase”, vgl. Abb. 22). Nach

106) Von gr. wvera v = nicken (wegen der Ahnlichkeit mit den Nickbewegun-
gen des Kopfes beim Einschlafen in sitzender Stellung).

107) Z. B. Kopfnystagmus bei Végeln und Reptilien (Mowrer 1935), vgl. femer
o. S. 389 Anm. 110.
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der (gemeinsamen) Ebene beider Bewegungskomponenten unterscheidet
man horizontalen, vertikalen und rotatorischen oder Rollnystagmus'®3);
die Richtung wird dabei allgemein nach der raschen Phase!*®) benannt. Der
von beiden Phasen bestrichene Winkel heif3t Schlagfeld.

Die Auslésung und Steuerung dieser Bewegungsform erfolgt haupt-
sichlich iiber zwei Rezeptorsysteme, nimlich den Bogengangsapparat
(,,vestibulirer Nystagmus®) und die Retina selbst (,,optokinetischer”, ,,opto-
motorischer oder ,Eisenbahn-Nystagmus®)!1%). Die Aufgabe ist in beiden
Fillen dieselbe und besteht darin, Verschiebungen des retinalen Umwelt-
bildes bei Kopfbewegungen nach Maoglichkeit zu verhindern; die entschei-
dende Rolle spielt dabei jeweils die langsame Phase, welche der Kopf-
drehung stets entgegengerichtet (bzw. gleichsinnig mit der auf den Kopf
bezogenen Umweltdrehung) schligt.

Beim vestibuliren Nystagmus wird allein die langsame Phase hinsichtlich
Richtung und Geschwindigkeit!!!) vom Bogengangsapparat gesteuert; sie
leitet die Bewegung ein und bestimmt die Lage des Schlagfeldes (Frenzel
1955). Die rasche Phase ist zentralen Ursprungs und dient der Riickstellung
des aus anatomischen Griinden nicht unbegrenzt rotierbaren Auges; bei
spontanen Kopfbewegungen unter natiirlichen Verhiltnissen (s. o. S. 462)
unterbleibt sie meist ginzlich, die Bogengiinge bewirken dann lediglich eine
zur jeweiligen Kopfbewegungsfolge spiegelbildliche gleitende Kompen-
sationsbewegung der Augen!!?),

Der (durch bewegte Konturen ausgeloste und gefithrte) optokinetische
Nystagmus unterscheidet sich beim Menschen!'8) vom vestibuliren durch eine
starke Beteiligung der Tendenz, seitlich ins Gesichtsfeld einwandernde auf-
fallende Objekte zu fixieren. Das Schlagfeld liegt hier daher auf der Seite
der raschen Phase, welche auch die Bewegung erdffnet; ferner hiingt der
Bewegungsablauf weitgehend von der Gliederung der Umwelt sowie von
der Aufmerksamkeit ab: Wird die letztere (etwa durch Rechenaufgaben:
Cords 1926) abgelenkt, so verengt sich das Schlagfeld, die Frequenz sinkt
ab (Mackensen 1953), und die rasche Phase kann villig ausbleiben, sodafd
lediglich eine Deviation der Augen erfolgt (Borries 1923).

108) Nystagmisches Augenpendeln um die Blickachse.

109) Offenbar wegen deren groBBerer Auffilligkeit; an sich wire eine Kennzeich-
nung der Nystagmusrichtung nach der langsamen Phase sinnvoller.

110) Andeutungsweise unter gewissen Umstinden auch auf somisthetischem
Weg, z. B. iiber Halsstellungsrezeptoren (Grahe 1922, Frenzel 1928, 1930, vgl. auch
Goldstein 1924).

111) Die Geschwindigkeit ist dem Betrag der Cupula-Auslenkung proportional
(van Egmond u. Tolk 1954; vgl. auch o. S. 459 ff.).

112) Kraus (1951) und Jongkees (1953) vertreten demgemif die — freilich wohl
iiberspitzt formulierte — Ansicht, der Nystagmus sei {iberhaupt eine ,unphysio-
logische” (weil nur unter Laboratoriumsbedingungen auslésbare) Reaktion. Sicher
gift dies indessen vom ,,postrotatorischen“ Nystagmus, vgl. u. S. 473.

113) Bei Kaninchen entspricht er im Verlauf dem vestibuliren. Rudimente dieser
phylogenetisch #lteren Form des optokinetischen Nystagmus finden sich nach An-
sicht einiger Autoren auch beim Menschen (,retinaler* im Unterschied zum
~fovealen” oder ,Fixationsnystagmus“, Ter Braak 1936, de Kleyn 1948).
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Unter systemtheoretischem Aspekt erscheint der vestibulire Nystagmus
(bzw. seine langsame Phase) als Anwendungsbeispiel fiir das Kompen-
sationsprinzip, speziell fiir afferent gesteuerte externe Fremdkompensation
(s. 0. S. 875). Der optokinetische Nystagmus gehért, wie o. S. 380 ff. schon
erldutert wurde, in das Themengebiet der geregelten Kompensation.

b) Motorische Wirkungen der Statolithenreizung

a) Gleichgewichtserhaltende Reaktionen

Trotz der Bedeutungsverschiedenheit der drei o. S. 455 erorterten Formen
moglicher Statolithenreizung ist deren jeweilige Resultante durchaus mehr
als eine Dbiologisch sinnleere Kontamination: Sie kennzeichnet die Aus-
richtung des auf den Korper faktisch einwirkenden mechanischen Kraft-
feldes und ist somit in bezug auf simtliche Gleichgewichtsreaktionen der
biologisch adiquate Reiz!!4).

Die der Wahrnehmung des Kérpergleichgewichts dienende Muskeltitig-
keit liBt sich thematisch in dreifacher Weise klassifizieren (Buytendijk
1956): Sie dient dazu, a) die Lage des Korperschwerpunktes so zu re-
gulieren, daf3 dessen Projektion stets in den Bereich der Unterstiitzungs-
fliche fillt (z. B. Ausstrecken der Arme, Verbiegung des Oberkorpers; Seil-
tinzer!), oder umgekehrt b) die Unterstiitzungsfliche selbst zweckmifBig zu
verbreitern oder zu verlagern (z. B. Abspreizen des Beines, Festhalten),
schlieflich c¢) die ,tonischen“ Spannkrifte, die eine Verlagerung der
einzelnen Korperabschnitte gegeneinander verhindern (s. o. S. 434 f.), auf
eine der Korperlage im dufleren Kraftfeld angepafite Weise zu verteilen.

Bei vielen Tieren lassen sich Reaktionen dieser Art, zumal nach Aus-
schaltung von GroBhirneinfliissen, regelmiflig und prompt auslésen (Magnus
1924). DaBB dies beim gesunden erwachsenen Menschen unter Laborato-
riumsbedingungen meist nicht in ebenso augenfilliger Weise gelingt, folgt
nicht etwa, wie Barany (1907), Aubry (1944), Wodak (1953) und eine Reihe
weiterer Autoren meinen, aus einer artspezifischen Degeneration des vesti-
bulidren Gleichgewichtssinnes, sondern diirfte sich umgekehrt gerade daraus
erkliren, daf3 dieser beim aufrecht gehenden Menschen besonders differen-
ziert und in seinem Zusammenspiel mit dem iibrigen Sensorium besonders
gut auf die jeweils gegebene Gesamtsituation abgestimmt ist (Jongkees
1953)115).

114) Der Motorradfahrer etwa muf3 zur Wahrung des Gleichgewichts ,,schrig in
die Kurve gehen®, d. h. seine Hochachse in Richtung der Resultierenden aus Zen-
trifugal- und Schwerkraft einstellen — und nicht etwa in Richtung der letzteren
allein.

115) Man darf beim Menschen nicht das Auftreten von augenfilligen Extremi-
titenreaktionen erwarten, wenn er, fest an eine schwenkbare Platte geschnallt, seit-
lich gekippt wird (Grahe 1925): Auch unabhingig von Einsicht und Erfahrung
zeigt in diesem Fall bereits der Tastsinn an, dal die Unterstiitzungsfliche des
Kérpers sich unterhalb seines Schwerpunktes befindet und das Gleichgewicht somit
iiberhaupt nicht bedroht ist (vgl. o. S. 421). Die Bedeutung des Labyrinths wird
jedoch sofort deutlich, wenn man zu Versuchsanordnungen iibergeht, die hinsicht-
lich der Gleichgewichtswahrung eine echte Aufgabe beinhalten (Jongkees u. Groen
1946, 1947, 1950): Erteilt man labyrinthgeschiddigten freistehenden Vpn. passive
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B) Kompensatorische Lagereaktionen

Im Unterschied zu Gleichgewichtsreaktionen sind die vom Otolithen-
apparat kontrollierten kompensatorischen Lagereaktionen (s. o. S. 467)
speziell der Schwerkraft''®) zugeordnet, wihrend sich Trigheitskrifte
(Abb. 13 b, c, d) hier als biologisch inadiquate Reize erweisen. Prototyp!!7?)
dieser Reaktionsgruppe ist die als ,,Gegenrollung“ bezeichnete Otolithen-
wirkung auf die Augen: Wird der Kopf zur Seite geneigt, so zeigen die
Bulbi die (beim Menschen allerdings nur noch rudimentire) Tendenz, sich
durch eine gegensinnige Rotation um die Blickachse ,aufzurichten“ und
auf diese Weise die Schriglage des Umweltbildes auf der Retina zu ver-

Abb. 23

Augenrollung (Schema). a) Normalstellung der Augen bei aufrechter Kopfhaltung.
Die beiden Vertikalstriche kennzeichnen die bei dieser Stellung lotrechten Netz-
hautmeridiane (= Vertikalachse des retinalen Koordinatensystems). g = Schwer-
kraftvektor. b) Gegenrollung der Augen bei seitlicher Kopfschriglage (Winkel
zwischen g und gestrichelter Kopfhochachse = Null). Die Vertikalachse des retina-
len Koordinatensystems stellt sich fiir die Dauer der Kopfschriglage so ein, daf3
der Winkel, den sie mit g einschlieBt, méglichst klein bleibt. ¢) Dieselbe — nun-
mehr unzweckmiBige — Reaktion bei geradlinig beschleunigter Seitwirtsbewegung
(unausgefiillter Pfeil) des aufrechten Kopfes. Am Otolithenapparat wird in diesem
Fall die Resultante r aus Schwerkraft g und Trigheitskraft b reizwirksam.

Horizontalbeschleunigungen, so erweist sich ihre Standfestigkeit als betriichtlich
herabgesetzt. Wihrend ferner am Kopf bzw. Kérper von Labyrinthgesunden beim
normalen Vorwirtsgehen ein je individuell typisches, erstaunlich konstantes Ver-
laufsmuster periodisch wechselnder Beschleunigungen und Abbremsungen (Gréf3en-
ordnung 0,2—2,0 g) nachweisbar ist, fiihren Schidigungen des Vestibularapparates
hier zu deutlichen Arhythmien bzw. zu der Tendenz, durch méglichst vorsichtiges
Gehen Beschleunigungen iiberhaupt zu vermeiden.

116) Magnus (1924) beschreibt allerdings auch Tonusiinderungen, die als spe-
zielle Antwort auf Progressivbewegungen aufgefa8t werden kdnnen (,,Liftreaktion
bei aufwirts-, ,,Sprungbereitschaft“ bei abwirtsgerichteter Beschleunigung). Diese
Reaktionen treten jedoch auch nach Abschleudern der Otolithen auf gs o. S. 454,
Anm. 78) und diirften daher komplexeren Ursprung sein (vgl. auch u. S. 482,
Anm. 145).

117) Hinzu kommen im Prinzip die labyrinthiren , Kopfstellreflexe“ (Magnus
1924).



472 Norbert Bischof, Steliungs-, Spannungs- und Lagewahmehmung

ringern (Abb. 23 a, b). Quantitative Untersuchungen hierzu liegen seitens
mehrerer Autoren vor (Benjamins 1926, Benjamins u. Nienhuis 1927, Fischer
1927, 1930 a, b, Miller 1962, Miller u. Graybiel 1963, Schone 1962; fiir
dltere Arbeiten vgl. die Zusammenstellung bei Grahe 1926); die Augen-
rollung erreicht demnach ihr Maximum (5—10° bezogen auf die Kopf-
mediane) bei etwa 60° Kopfschriiglage (Abb. 24, Kurve 1)'8).

Dieselbe Reaktion tritt nun auch bei allen sonstigen Linearbeschleuni-
gungen auf (Fleisch 1922, Jongkees 1953) — z. B. also auch bei einem
beschleunigten Seitwiirtsgleiten des aufrechten Korpers (Abb. 23 ¢), wo sie
natiirlich ihren Sinn verliert; ein (horizontaler) Nystagmus, der hier allein
zweckmiBig wiire, 1ift sich durch Otolithenreize hingegen nicht auslésen!??).

30° 60 90° 120 150 180°
Abb. 24

Gegenrollung der Augen als Funktion seitlicher Kopfschriglage (aus Schéne 1962).
Ordinate: Winkel zwischen Vertikalachse des retinalen Koordinatensystems (vgl.
Abb. 23) und Kopfhochachse. Abszisse: Winkel zwischen Kopfhochachse und der
Richtung, in der sich ein frei aufgehingtes Lot einstellt (= Richtung des mecha-
nischen Feldes). Kurve 1: Augenrollung bei alleiniger Einwirkung der Schwerkraft
(1 g). Kurve 2: Augenrollung bei Erhéhung der mechanischen Feldstirke auf 2 g
im Zentrifugenversuch (s. u. S. 481 f.). Mittelwerte aus je 6 MefBreihen, Nachbild-
methode.

7. Psychologisch adiquate Reizung der vestibulédren
Organe

a) Phinomenale Wirkungen der Bogengangsreizung

Drehbewegungen variabler Geschwindigkeit erweisen sich auch unter
psychologischem!?®) Aspekt als der adidquate Bogengangsreiz: Der phino-

118) Der Kurvenverlauf lifit an die Utriculi als Auslser der Augenrollung
denken (Schéne 1962). Zu kliren bleibt dabei allerdings, warum sie ihr Maximum
nicht erst bei 90° Seitenlage erreicht.

119) In pathologischen Fillen kann allerdings bei Schrighaltung des Kopfes
oder allgemein unter Einwirkung von Linearbeschleunigungen ein sog. ,Lage-
nystagmus* auftreten (Borries 1923, de Kleyn u. Versteegh 1924, Hasegawa 1939,
Nylen 1931, 1943, 1950, Bergstedt 1961). Die Genese dieses Symptoms, das i. allg.
wohl zentralnervése Stérungen zur Bedingung hat, ist umstritten.

120) S. o. S. 450, erstes Kriterium.
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menale Effekt von auf beliebige Weise erzeugten Verschiebungen des
Cupula-Endolymphsystems besteht in einer erlebten Eigendrehung'?!) im
absoluten Raum (,,Zirkularvektion®, Wodak u. Fischer 1924 a, Jongkees
1953). Bei natiirlichem Reizverlauf entspricht die (vom Betrag der Cupula-
Auslenkung bestimmte) phinomenale Rotationsgeschwindigkeit dabei in
guter Anniiherung der objektiven (van Egmond et al. 1949; Abb. 25).
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Abb. 25

Annihernde Ubereinstimmung zwischen objektiver und erlebter Kopfdrehgeschwin-

digkeit bei natiirlichen Bewegungsverldufen (Kopfdrehung um 90° in 0,6 sec).

Erlebte Geschwindigkeit proportional zur Cupula-Auslenkung. (Aus van Egmond
et al. 1949).

Dieser sehr einfache Tatbestand verschwindet erst dann hinter einer
Fiille komplexer und gegenwirtig noch weitgehend unklarer Sonderphino-
mene, wenn man die Vpn. einer unphysiologischen Reizsituation'??) aus-
setzt: Aus Griinden der Cupula-Endolymphmechanik, die o. S. 459 ff. be-
sprochen wurden (vgl. Abb. 17d) kann man nimlich durch plotzliches
Abstoppen einer linger dauernden geschwindigkeitskonstanten Korper-
rotation einen Bogengangsreiz setzen, der genau einem beschleunigten An-
drehen in der Gegenrichtung entspricht; dieser Kunstgriff erlaubt eine
bequeme Beobachtung von (,postrotatorischen”) Bogengangseffekten bei
ruhendem Korper und gelangt daher bei klinischen Untersuchungen bevor-
zugt zur Anwendung!?3).

Bei geschlossenen Augen erleben die Vpn. in diesem Fall erwartungs-
gemil eine nach anfangs kriftigem Anstieg allmihlich langsamer werdende
Eigenrotation gegensinnig zur abgestoppten Bewegung. Gleichzeitig schligt
nun jedoch auch ein postrotatorischer Nystagmus, dessen langsame Phase,
wie stets, der Eigendrehwahrnehmung entgegengerichtet ist und daher bei
gedffnetem Auge eine Wanderung des retinalen Gesamtreizfeldes gleich-

121) Ob diese lediglich den Kopf erfaBt oder auch auf den Kérper iibergreift,
hiingt von der Meldung der Halsstellungsrezeptoren und von der sonstigen som-
isthetischen Afferenz ab, vgl. o. S. 419 f.

122) Zum Begriff des unphysiologischen Reizes vgl. o. S. 451.

123) Denselben Vorteil bietet inadiquate (kalorische) Reizung; vgl. dazu im
cinzelnen Dohlman (1925).
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sinnig mit der Zirkularvektion hervorrufen muf}; dadurch aber entsteht
eine optokinetische Reizsituation, welche der postrotatorisch-vestibuliren
gerade entgegenwirkt (Mowrer 1935, Huizinga u. van der Meulen 1951)124),
Aus diesem Konflikt resultiert die bekannteste, tblicherweise als ,.Dreh-
schwindel® bezeichnete postrotatorische Wahrnehmungstiuschung: Die
Umwelt fithrt eine Scheinbewegung um die Vp. aus, meist in Gegen-
richtung der langsamen Nystagmusphase, seltener gegensinnig zur Zirku-
larvektion, zuweilen auch nystagmisch pendelnd (Ubersicht bei Grahe
1926, vgl. auch Jongkees u. Groen 1946, Wodak 1922, 1946, 1953, Wodak
u. Fischer 1924 a, Adams 1959).

Obwohl Tiuschungen und Fehlreaktionen dieser Art offensichtlich durch
den unnatiirlichen Reizverlauf im Drehstuhlexperiment bedingt sind, hat
sich doch in einer Reihe von Vertffentlichungen bis zur Gegenwart mit
Hartnickigkeit die Tendenz erhalten, gerade sie als die eigentlichen Vesti-
bulariswirkungen zu beschreiben und daraus woméglich noch den ,.recht
zweifelhaften Wert“ des Vestibularapparates als Sinnesorgan abzuleiten
(Gottschick 1955, S. 306f.). Auch die Forderung kortikaler ,,Hemmungs-
mechanismen®, welche bei neurologisch Gesunden stindig fiir eine Dimp-
fung (Adams 1960, S. 220) oder gar Unterdriickung (Wodak 1953, S. 226 {f.)
der vestibuliren Reaktionen und Wahrnehmungswirkungen sorgen, gehort
hierher. Hingegen ist die Annahme durchaus plausibel, dafl das ZNS
selektiv solche vestibuliren Meldungen hemmt, die sich durch ihren abnormen
Verlauf oder durch Inkongruenz mit sonstiger Lage-Information als bio-
logisch unwahrscheinlich (im Sinne des Korrekturprinzips, s. o. S. 391 ff.) aus-
weisen (van Egmond u. Groen 1955, Groen 1961). Bei Personen, die fiir
See- oder Luftkrankheit anfillig sind, scheint diese Art zentraler Hernmung
auszufallen (vgl. auch de Wit 1953).

Auch ein weiterer hiufig beschriebener Wahrnehmungseffekt der Bogen-
gangsreizung, die Verlagerung der optischen (Morant 1959) und hap-
tischen Kérpermedianen (,Zeigeversuch“: Wodak 1927) entgegengesetzt
zur Drehbeschleunigung!?s), sollte im Zusammenhang mit der Tatsache

124) Vgl. hierzu den Begriff der ,,Inkongruenz dquivalenter Signale®, o. S. 359 f.

125) Unter bestimmten Umstinden auch gleichsinnig mit ihr (Wodak u. Fischer
1924 b). Wir koénnen aus Raumgriinden auf die sehr vielschichtige Problematik der
anschaulichen Medianen nicht mit der gebotenen Ausfiihrlichkeit eingehen und ver-
weisen lediglich darauf, daf sie durch eine grofle Zahl weiterer Faktoren beein-
fluBbar ist (z. B. durch Augenstellung: Barany 1922; vgl. ferner Hofmann 1925,
Fischer u. Kornmiiller 1930/31, Kleint 1938, Wapner et. al. 1953, Werner et. al.
1953, Werner u. Wapner 1954, Wapner u. Werner 1955 und v. a. — fiir optokine-
tisch bedingte Verlagerungen der optischen und haptischen Medianen — die aus-
fithrliche Untersuchung von Roelofs u. van der Waals 1935). Bei der Objektivation
der anschaulichen Medianen sind aufBlerdem stets mdgliche Direkteinfliisse des
Bogengangsapparates auf die Extremititen- und Augenstellung zu beriicksichtigen:
Speziell bei optischer Lokalisation (Einstellung eines Leuchtpunktes in die an-
schauliche Richtung .Geradeaus“) nystagmische Augenbewegungen (vgl. dazu das
Phinomen der ,,oculo-gyral illusion®, Christian 1940, Graybiel u. Hupp 1946, Gray-
biel et al. 1946), beim Zeigeversuch vestibulire Abweichreaktionen der Arme (Gold-
stein 1925).
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gesehen werden, dafl mehrfache Rotation des in sich ruhenden Gesamt-
korpers einschlieBlich seiner Unterlage kaum jemals auflerhalb des Labora-
toriums stattfindet; unter natiirlichen Umstinden werden die Bogengiinge
vielmehr zumeist durch Torsionsbewegungen des Oberkorpers und vor
allem des Kopfes gereizt!?8). Ihre Meldung erfolgt also normalerweise
in einem jeweils typischen kiniisthetischen Kontext und konnte durchaus
auf die phiinomenale Kérperhaltung (z. B. auf etwaige , Primiirlagen” des
Korperschemas, s. 0. S. 430) in einer Weise EinfluB nehmen, die diesen
Kontext als gegeben voraussetzt und bei seinem Ausbleiben demgemil3
Verzerrungen der anschaulichen Kérperkoordinaten hervorruft.

Anhangsweise ist zu erwihnen, dafl Fischer u. Wodak (1924 a) bei kalo-
risch erzeugter gegensinniger Endolymphbewegung in beiden horizontalen
Bogengiingen statt der iiblichen Zirkularvektion geradlinige Bewegungs-
erlebnisse nach vor- und riickwirts auslésen konnten. Solange freilich nicht
erwiesen und aus physikalischen Griinden sogar sehr unwahrscheinlich ist,
daB eine #hnliche Reizsituation auch bei wirklich ausgefiihrten Progressiv-
bewegungen entsteht, wird man diesen Befund kaum (wie etwa Magnus u.
de Kleyn 1926 a) als Hinweis auf addiquate Reizbarkeit der Bogenginge
auch durch Linearbeschleunigungen auslegen diirfen (vgl. auch o. S. 454).

b) Phinomenale Wirkungen der Statolithenreizung

«) Wahrmehmung der Vertikalrichtung bei ruhendem Korper. Das Aubert-
phiinomen und verwandte Erscheinungen

Der Statolithenapparat nimmt auf das Wahrnehmungsgeschehen ge-
meinsam mit dem Auge'?’) durch die Kontrolle des absoluten Raum-
systems (vgl. o. S. 814) bzw. seiner Hauptrichtung, der Vertikalen, Einfluf3.
Die Grundziige der hierfiir erforderlichen zentralnervésen Verarbeitungs-
titigkeit wurden o. S. 377 als Beispiel fiir afferent gesteuerte interne Fremd-
kompensation erldutert; die vestibulire Lagemeldung dient demnach ein-
mal als Kompensationsgréfle im Wirkungsgefiige der (optischen) Vertikalen-
konstanz, zum anderen fundiert sie die (korperliche) Lagewahrnehmung
selbst.

Beide Leistungen koénnen als Drehtransformation zentralnervéser Bezugs-
systeme bzw. als Umstimmung von Raumrichtungswerten beschrieben
werden (Abb. 26), vgl. o. S. 383. Wie streng ihre wechselseitige Ent-
sprechung ist, liBt sich gegenwirtig noch nicht iibersehen und bedarf
jedenfalls experimenteller Priifung, denn sie hidngt u. a. vom Grad der
funktionalen Integration von Kérper-Ich und anschaulichem Umraum ab,
deren hinreichende Festigkeit zumindest in der reduzierten Wahrnehmungs-

- [ 4
126) Dies ist auch bei der Interpretation gewisser Bogengangseinfliisse auf die
objektive Kérperhaltung (,,Diskuswerferstellung®, Fischer u. Wodak 1924b) zu
beachten.

127) Zur Wirksamkeit des optischen Faktors und den Problemen, die sich aus
dem optisch-vestibuliren Zusammenspiel ergeben, vgl. o. S. 419.
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situation des Dunkelkammerexperiments nicht ohne weiteres vorausgesetzt
werden darf!28).

Abb. 26

Lagewahrnehmung und optische Vertikalenkonstanz (Modelldarstellung zum Wir-
kungsplan Abb. 13 a, 0. S. 876). a) AuBBere Situation: Mensch beobachtet Objekt bei
schriiger Kopfhaltung (Kopfneigungswinkel s, & 0). b) Zentralnervisse Reprisen-
tation: OR = optisches Reprisentationsfeld, KS = Kérperschema (kopffest), V =
periphere und zentrale Instanzen, welche Information iiber die Vertikalrichtung
ermitteln und als KompensationsgroBBe s’s an das optische Teilsystem, als Kopf-
lagemeldung s”s an das kdrperschematische Teilsystem weiterleiten. Im Idealfall
gilt s”s = s's = s5; Abweichungen infolge von Systemmingeln sind jedoch mog-
lich: Speziell bei s’s < ss tritt das A-Phénomen, bei s’s > ss das E-Phidnomen, bei
s”s < ss Unterbewertung, bei s”s > s Uberbewertung der Kopfschriglage auf.
Die Wirkung von s”s und s’s ist beschreibbar 1. als Bezugssystem-Transformation
(Beispiel OR): Das zentralnervése Korrelat der anschaulichen Hauptraumrichtungen
(Pfeil = subjektive Vertikale) rotiert so iiber das optische Feld, daB3 es der reaffe-
renten Kippung des Umweltbildes ,.folgt*; 2. als Umstimmung von Raumrichtungs-
zeichen (Beispiel KS): An den Strukturelementen des Kérperschemas #ndern sich
koordiniert jene Parameter (symbolisiert durch kleine, nach ,anschaulich unten“
deutende Pfeile), die die Bezogenheit des Strukturelementes auf die Vertikalrichtung
reprisentieren. Die Meldung der Halsstellungsrezeptoren beschrinkt diese Um-
wertung auf das Kopfschema.

Befunde speziell zur Lagewahrnehmung liegen nur spirlich vor, nicht
zuletzt wohl deshalb, weil diese sich nicht mit der wiinschenswerten

128) Bereits G. E. Miiller (1916, S. 142 ff.), der die Vertikalenkonstanz nach dem
seinerzeit iiblichen Sprachgebrauch von der richtigen ,Schitzung der Kopfschrig-
lage“ abhingig macht, unterscheidet scharfsichtig zwischen jener , Vorstellung der
vorhandenen Kopfneigung, die man erhilt, wenn man sich die letztere behufs
Schitzung ... ausdriicklich vergegenwirtigt“ (= korperlicher Lageeindruck), und
derjenigen, die ,,nur als eine an sich des Interesses entbehrende Grundlage fiir die
Lokalisation der Leuchtlinie fungiert® (= Kompensationsgréfle der Vertikalen-
konstanz). Vgl. auch McFarland et al. (1962) und Bauermeister (1964) sowie die
Besprechung der Blocke A und B in Abb. 12, 0. S. 374 f.
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Exaktheit objektivieren lift'*?). Wesentlich umfangreicher sind die Unter-
suchungen zur optischen Vertikalenkonstanz, auf deren Besprechung wir uns
hier beschrinken kénnen.

Erhilt eine Vp. im Dunkelkammerversuch die Aufgabe, eine seitlich
schwenkbare Leuchtlinie vertikal einzustellen, so gelingt ihr dies in auf-
rechter Haltung relativ genau'®®) und mit geringer objektiver Streuung bzw.
subjektiver Unsicherheit. Wird hingegen der Kopf allein oder der ganze
Korper zur Seite geneigt, so treten systematische Abweichungen auf
(Abb. 27)131), und zwar bei starker Kippung gleichsinnig mit dieser (Aubert-
oder A-Phinomen), bei schwiicherer Kippung hiufig auch gegensinnig dazu
(Miiller- oder E-Phinomen)'®?). Die letztgenannte Tduschung hat ihr Maxi-
mum (bis zu etwa 10°) bei einem Kopf- bzw. Korperneigungswinkel von
30—60°; die maximale Aubert-Abweichung kann 50° und mehr betragen
und liegt im Bereich von 130—160° Kérperneigung. In der Kopf-Unten-
Lage stimmt die anschauliche Senkrechte hiufig, aber keineswegs immer,
wieder relativ gut mit der Schwerkraftrichtung iiberein. Die Miweisungen
sind bei Rechts- und Linksneigungen des Kérpers im allgemeinen nicht
symmetrisch. Die inter- und intraindividuelle Streuung der Einstellungen
wiichst mit zunehmender Kérperschriiglage (Abb. 27); dasselbe scheint fiir
die subjektive Unsicherheit zu gelten, die speziell bei Kippungen von
ca. 150° bei einigen Vpn. so grof3 werden kann, daf3 dort eine Bestimmung
der Vertikalrichtung {iberhaupt unméglich wird (Fischer 1930 a).

Die Orientierung der anschaulichen Vertikalen hiingt auBer vom Betrag
der Korperschriglage auch von deren Vorgeschichte (ysteresis-Effekte bei
Versuchsdurchfithrung im ,auf-“ und ,absteigenden Verfahren®, Fischer
1930 a, Schone 1962) und Dauer ab (hiufig Riickgang eines anfinglichen
E-Phinomens bzw. Verstirkung einer anfinglichen A-Abweichung, ,EA-
Tendenz“, Miiller 1916)!3). Ferner bedingt die Art der Versuchsdurch-

129) Als Bestimmungsmethoden kommen hier in Betracht: a) Schitzung der
eigenen Schriglage wihrend bzw. Simulation derselben nach dem Versuch (Jong-
kees 1952, iltere Befunde bei Miiller 1916, Grahe 1926 und Fischer 1928),
b) aktive Einnahme einer vorbestimmten (z. B. der anschanlich aufrechten) Kérper-
lage durch die Vp. (Garten 1920, Witkin 1949 ¢, Schéne 1962), c¢) Zeigen der Ver-
tikalrichtung bzw. haptische Vertikalstellung eines Stabes (Sachs u. Meller 1903,
Wapner u. Werner 1952, Bitterman u. Worchel 1953, Sandstrom 1954).

130) Abgesehen von einer schwachen individuellen Abweichung, die den Betrag
von 2° (teils in, teils entgegen dem Uhrzeigersinn) selten {iberschreitet, vgl. Neal
(1926), Witkin u. Asch (1948), Werner u. Wapner (1952 a).

131) Aubert (1861), Mulder (1875), Nagel (1898), Sachs u. Meller (1901, 1903),
Feilchenfeld (1903), Alexander u. Barany (1904), Miiller (1916), Fischer (1927, 1928,
1930 a), Kuo (1928), Mayer (1930), Tschermak u. Schubert (1931), Kleint (1937),
Schmidt (1938), Witkin u. Asch (1948 a), Werner u. Wapner (1949), Wapner u.
Werner (1957), Witkin (1959), Schéne (1962, 1964), McFarland et al. (1962),
Girotti u. Bordogna (1963), Weintraub et al. (1964), Bauermeister (1964).

132) Im Anfangsbereich der Koérperschriglage (bis etwa 10°) tritt auch bei Vpn,,
die bei etwas stirkeren Kippungen E-Abweichungen zeigen, hiufig ein schwaches
A-Phinomen auf (Schmidt 1938, Mann 1951).

133) Nach den Befunden von Léwenstein u. Roberts (vgl. Abb. 20 o. S. 465)
ist durchaus mit der Moglichkeit zu rechnen, daB3 die beiden genannten Effekte
peripher (d. h. durch Ubertragereigenschaften von Macula-Rezeptoren) bedingt sind.
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filhrung in zweierlei Hinsicht eine zeitliche Inkonstanz der Phinomene:
Gewisse Verinderungen der anschaulichen Vertikalen (anscheinend meist in
EA-Richtung) hingen aus bisher nicht bekannten Griinden von der Expo-
sitionsdauer der Leuchtlinie ab (,visugene Vorginge“, Miiller 1916);
auflerdem wirkt deren Ausgangslage richtungsinduzierend (Werner u.
Wapner 1952 b). Fiir weitere Einzelfragen mufl auf die Literatur ver-
wiesen werden!34),

1807 { }
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Abb. 27

Die anschauliche Vertikale bei seitlicher Korperneigung unter Einwirkung mecha-
nischer Feldstiirken von 1 g (Kurve 1) und 2 g (Kurve 2) mit 3 6-Fehlerbereichen (aus
Schéne 1962). Abszisse: Korperschriglage (180° = Kopf unten; Kippungen nach
rechts und nach links gemittelt). Ordinate: Winkel zwischen anschaulicher Vertikal-
richtung und Kopfhochachse (KompensationsgrdBe). Bei vollig fehlender Kompen-
sation wiirden sich die Kurvenziige mit der Abszisse, bei idealer Kompensation mit
der diinn eingezeichneten Diagonalen decken. Kurvenverlauf oberhalb der Dia-
gonale = E-Phinomen (im vorliegenden Beispiel bei der 1 g-Kurve fehlend), unter-
halb derselben = A-Phinomen.

Untersuchungen {iber Verinderungen der anschaulichen Vertikalrichtung
bzw. Horizonthéhe bei Vorn-Hinten-Neigungen wurden scitener durch-

134) Alters-, geschlechts- und wahrnehmungstypologische Besonderheiten (Kuo
1928, Schmidt 1938, Sandstrém 1954, Wapner u. Werner 1957, Comalli et al. 1959),
einstellungs- und stimmungsbedingte Einfliisse (Miiller 1916, Kleint 1937, Schmidt
1938, Wapner et al. 1957 b), Veridnderungen bei asymmetrischer nichtoptischer (aku-
stischer, taktiler, kinisthetischer) Reizung (Kleint 1937, Werner u. Wapner 1949,
Wapner et al. 1951 a), bei psychiatrischen Stérungen bzw. Verabreichung von
Drogen (Liebert et al. 1957, Krus et al. 1958), bei neurologischen Schidigungen
(Gelb 1926, Goldstein 1942, Bender u. Jung 1948, Teuber u. Mishkin 1954, Teuber
u. Liebert 1958, Blane 1962), bei partiellem oder totalem Labyrinthausfall (Alex-
ander u. Biriny 1904, Kreidl 1892, Garten 1920, Fischer 1930 b).
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gefiihrt!®). Einige iltere, vornehmlich qualitative Befunde zitieren Miiller
(1916), Hofmann (1925) und Grahe (1926). Brecher u. Schubert (1934)
beobachteten, daf3 sich die anschauliche Senkrechte bei Vor- und bei Riick-
wirtsneigung des Korpers mit dem oberen Ende auf diesen zuneigt. Neuer-
dings hat Schone (1962) diesen Erscheinungen eine ausfiihrliche Unter-
suchung gewidmet; auch er stellte ein Ansteigen des anschaulichen Hori-
zontes, bezogen auf dessen Lage bei aufrechter Kopfhaltung, sowohl bei
Vor- als auch bei Riickwirtsneigungen fest und bezeichnete diese Er-
scheinung als G-Phdinomen'®®).

Die Genese der beschriebenen Mif3weisungen ist gegenwirtig noch un-
geklirt. Aubert selbst (1861, 1865) hatte angenommen, daf3 das von ihm
entdeckte Phinomen auf einer Unterbewertung der Kopfschriglage, bedingt
durch allmihliche Adaptation des (Hals-),,Muskelgefiihls“, beruhe; dhnliches
vermuteten Helmholtz (1896) und Bourdon (1902). Dieser Erklirungsansatz
wurde in der Folgezeit allgemein aufgegeben; die meisten Autoren betrach-
teten statt dessen die A-Abweichung als Kompromiflbildung im Wett-
streit zweier Lokalisationstendenzen (,,Komponententheorie®): Die anschau-
liche Vertikale orientiert sich nach dieser Annahme einmal an der (,,ge-
schitzten“ oder vestibuldr-somisthetisch wahrgenommenen) Schwerkraft-
richtung selbst, zum anderen aber auch an der Kopfmedianen bzw. an der
Richtung des bei normaler Kopfhaltung vertikalen Netzhautmeridians
(Miiller 1916, Hofmann 1925; ihnlich zuvor Delage 1892, Feilchenfeld 1903,
Alexander u. Barany 1904)137)., Fiir das auf dieser Interpretationsbasis
nicht erklirbare E-Phinomen wurde zumeist die Gegenrollung der Augen
verantwortlich gemacht (Sachs u. Meller 1901, Feilchenfeld 1903, Miiller
1916, Hofmann 1925, Schmidt 1938).

Gegen die Komponententheorie ist einzuwenden, daf3 sie offensichtlich
von der unbegriindeten Voraussetzung ausgeht, der Winkel zwischen Kopf-
hochachse und objektiver Vertikalrichtung miisse dem Organismus bei jeder
Kopfschriiglage an sich ohne systematische Fehler gegeben sein (so aus-
driicklich Hofmann 1925, S. 602)!38), weshalb es der Annahme zusitzlicher
Einfliisse bediirfe, um die Abweichungseffekte verstindlich zu machen!®?).

135) Fiir verschiedene Einfliisse auf die subjektive Horizontlage bei aufrechtem
Korper vgl. Wapner u. Werner (1955, 1957), Kaden et al. (1955) und Wapner u.
Krus (1959).

136) Anhangsweise ist zu erwihnen, dafl eine Abweichung der anschaulichen
von der objektiven Vertikalen in der Tiefendimension auch schon durch reine Seit-
wirtskippungen des Korpers ausgelost werden kann (Sachs u. Meller 1901, Miiller
1916). Quantitative Untersuchungen dieses fiir die Theorie der Otolithenfunktion
mdglicherweise hochrelevanten Phinomens liegen bisher nicht vor.

137) Nach Ansicht der Jaensch-Schule hingt das Gewicht der letztgenannten
Tendenz dabei vom Grad der ,,Auflenintegration der Vp. ab (Schmidt 1938; vgl.
auch Kleint 1937).

138) Miiller (1916) riumt immerhin ein, daf3 ,,Unter- oder Uberschitzungen® der
Kopfschriglage zusdtzlich zu Abweichungseffekten fiihren konnten.

139) Der eben erhobene Einwand tangiert nicht die Méglichkeit einer mehr-
fachen (nichtoptischen) Determination der anschaulichen Vertikalen. Diese Annahme
erhilt sogar eine gewisse Stiitze durch einen Befund von Tschermak u. Schubert
(1931), die bei exzessiver Korperschriiglage (185°) Kipp-Phiinomene beobachteten;
von dhnlichen Erscheinungen berichtet Schone (1962).
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Insofern beriihrt sie sich mit semi-naiven Deutungsversuchen, in denen die
physikalische Lotrechte iiberhaupt als schlicht gegebene Bezugsrichtung der
Wahrnehmungsorganisation rangiert!4?).

Grundsitzlich ist jedoch zu bedenken, daB3 nicht eigentlich die Ab-
weichung der als vertikal erlebten Leuchtlinie von der Schwerkraftrichtung
das primir oder gar allein Erkldrungsbediirftige ist, sondern umgekehrt die
immer noch relativ hohe Anndherung beider (vgl. Abb. 27). Man wird
demgemill zuniichst kliren miissen, nach welchen generellen Prinzipien
iiberhaupt Vertikalenkonstanz zustande kommt, d. h. auf welchem Wege
die Kompensationsgrofle (s. o. S. 373) ermittelt und auf welche Weise
sie mit der optischen Reafferenz verrechnet wird, bevor begriindbare Aus-
sagen dariiber moglich sein werden, warum die Kompensation unter be-
stimmten Bedingungen zu stark (E-Phinomen), unter anderen zu schwach
(A-Phinomen) erfolgt.

Der bisher einzige Erklirungsversuch, der dieser Forderung gerecht
wird, stammt von Schéne (1962). Der Autor nimmt an, daf3 die kopf-
neigungsbedingte optische Reafferenz durch eine Bezugssystem-Rotation
(vgl. Abb. 26) ausgeglichen wird, die dem numerischen Betrag der Utri-
culus-Erregung proportional ist, dafl das ZNS also eine Winkelgrifle
(ss in Abb. 18 a, o. S. 376) durch deren Sinus (s’s) kompensiert. Bei einer
solchen Maflnahme miissen in der Tat Kompensationsmingel auftreten,
die bei Kopfneigungen bis zu 60° mit den beobachteten E-, A- und G-Ab-
weichungen recht gut in Einklang zu bringen sind; bei stirkeren Kopf-
schriglagen stimmen die nach dieser Theorie zu erwartenden MiBweisungen
mit den experimentell festgestellten Werten allerdings — auch qualitativ —
nicht mehr iiberein, so daf hier Zusatzannahmen erforderlich werden.

B) Wahrnehmung der Vertikalrichtung bei Einwirkung
von Trigheitskriften

Werden Vpn. auf einer horizontal schwingenden Parallelschaukel pendel-
artig bewegt (Abb. 28), so haben sie bei geschlossenen Augen den Eindruck,
um eine unter ihnen angebrachte Drehachse vor- und riickwirts zu kippen,
offenbar deshalb, weil sie die Resultante aus Trigheits- und Schwerkraft
fiir die Vertikale halten (Jongkees u. Groen 1946, 1947, Jongkees 1952,
1953). Bei exzentrischer!4!) Rotation auf einer Drehscheibe vermeinen sie

140) Tendenzen zu einer solchen Betrachtungsweise finden sich iiberall dort, wo
A- und E-Phinomen als ,entgegengesetzte” Effekte (statt als das Ergebnis gleich-
gerichteter, aber zu schwacher bzw. zu starker Kompensationsvorginge) angesehen
werden. Unverkennbar semi-naiv ist die Deutung des E-Phinomens im Rahmen
der sensutonischen Feldtheorie (Werner u. Wapner 1952 a, nicht mehr Wapner u.
Werner 1957, VII. Kapitel), nach der die anschauliche Vertikale bei seitlicher
Korperneigung zur ,,Gegenseite“ (bezogen auf die objektive Lotrichtung!) kippen
muf3, damit das ,,Gleichgewicht* der Gesamtsituation gewahrt bleibe (vgl. auch
o. S. 417 Anm. 18).

141) Konzentrische Rotation hat nach #lteren Untersuchungen (Briinings 1912)
keinen, nach neuerdings von Wapner et al. (1951 b) erhobenen Befunden immerhin
einen geringfiigigen Einflul auf die Lage der anschaulichen Vertikalen. Ob es sich
dabei um einen Otolitheneffekt handelt, ist ungewil. Da die von Wapner beob-
achteten Abweichungen von der rotatorischen Beschleunigung abhingen, wire auch
an eine Beteiligung der (vertikalen?) Bogenginge zu denken.
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ganz entsprechend, eine nach auBlen geneigte Schriglage einzunehmen
(Purkinje 1820, Mach 1875, Kreidl 1892, Fischer 1928, Tschermak u.
Schubert 1931, Brecher u. Schubert 1934, Noble 1949, Witkin 1950, 1952,
Graybiel 1952, Jongkees 1952; vgl. auch Gibson u. Mowrer 1938).
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Abb. 28

Bewegung und Lagewahrnehmung auf der Parallelschaukel (nach Jongkees 1952).

g = Schwerkraft, b = Triigheitskraft (hervorgerufen entweder durch Beschleuni-

gung nach innen oder Abbremsung nach auflen, daher Kraftvektor stets nach aulen

gerichtet, vgl. Abb. 13 b, ¢), R = Resultierende (Otolithenreiz), aV = anschauliche
Vertikale.

Allerdings treten dabei, wie bereits Mach beobachtet hatte, leichte
Unterschiede zwischen der anschaulichen Vertikalen und der jeweiligen
Resultantenrichtung auf. Der Grund hierfiir ist in einem Umstand zu suchen,
der vor den Experimenten v. Holsts (1950, vgl. o. S. 458) so gut wie
unbeachtet geblieben ist: Durch die vektorielle Addition von Trigheits-
und Schwerkraft wird nicht nur die Richtung des mechanischen Feldes!),
bezogen auf die Koérperlingsachse, verindert, sondern zugleich dessen
Stdrke. Die letztgenannte Modifikation — und nur diese — stellt das Spezi-
fikum der beschriebenen Versuchsanordnungen dar; bloBe Richtungsinde-
rungen des Otolithenreizes lassen sich auch durch Kippung des ruhenden
Korpers im Schwerefeld hervorrufen4s),

Eine gezielte Untersuchung des Einflusses von Feldstirkeninderungen
auf Lagewahrnehmung und optische Vertikalenkonstanz fiihrte erstmals
Schéne (1962) mit Hilfe einer Zentrifuge durch (Abb. 29). Er stellte fest,
daB3 Erhdhung der g-Zahl bei seitlichen Korperkippungen!44) eine Zunahme

142) Der Ausdruck ,mechanisches Feld“ bezeichnet nachfolgend stets die Re-
sultante aus simtlichen auf den Otolithenapparat einwirkenden Kriften.

143) Unverstindlicherweise wird zuweilen (so ausdriicklich von Witkin 1950) die
Ansicht vertreten, es bedeute fiir den Organismus eine grundsitzlich andersartige
Reizsituation, wenn nicht der Kérper im Kraftfeld, sondern umgekehrt das Kraftfeld
relativ zum Korper gekippt wird.

144) Bezogen auf die Zentrifugengondel, welche sich ihrerseits stets in Richtung
der Resultanten aus Schwer- und Zentrifugalkraft einstellt (vgl. Abb. 29).
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der Augenrollung (Abb. 24, Kurve 2) und eine Tendenz zur Uberkompen-
sation (E-Phiinomen) zur Folge hatte (Abb. 27, Kurve 2).

Abb. 29

Vereinfachte Darstellung einer Zentrifuge (aus Schone 1962). Rechts Gondel, links
Gegengewicht. Die Hochachse der Gondel stellt sich in Richtung der Resultierenden
R aus Erdbeschleunigung S und Zentrifugalbeschleunigung Z ein; das mechanische
Kraftfeld im Gondelinneren bleibt also stets parallel zur Gondelhochachse gerichtet
und #ndert bei Variation der Drehgeschwindigkeit lediglich seinen Betrag.

AufschluBreiche Befunde ergaben sich ferner bei Bestimmung der Rich-
tungskonstanz in der Medianebene (Vorn-Hinten-Neigungen): Bei aufrechter
Kopfhaltung senkte sich der anschauliche Horizont nach MafB3gabe wachsen-
der Feldstirke, d. h. die Vp. hatte den Eindruck, nach hinten geneigt zu
werden. Abb. 80 zeigt die Begriindung dieses Phinomens. Wegen der
Schrigstellung der Utriculus-Ebene im Kopf (vgl. o. S. 449) schert der
Otolith bei aufrechter Kopfhaltung nach hinten. Diese Scherungskompo-
nente wird bei Erhohung der g-Zahl verstirkt, und zwar so, als wire die
Utricus-Ebene bei normaler Schwerefeldstirke weiter nach hinten geneigt
worden. Das letztere nun wird in der Tat wahrgenommen, und zwar stimmt
der Grad der scheinbaren Neigung quantitativ genau mit der (errechneten)
Scherungszunahme iiberein!4%). Schéne konnte diese Beziehung auch fiir
andere als die aufrechte Kopfhaltung nachweisen; speziell bei Vorwirts-
neigung um ca. 30° — also bei Horizontallage der Utriculus-Macula —
blieb Zentrifugierung, wie theoretisch zu erwarten, ohne EinfluB auf die
anschauliche Horizonthéhe.

Die Bedeutung dieser Ergebnisse liegt darin, daf} sie eindeutig den Vor-
rang des Statolithenapparates unter den nichtoptischen Lageindikatoren
unter Beweis stellen (vgl. auch Jongkees 1952). Kime es nimlich ent-
scheidend auf die Meldungen der somisthetischen Rezeptoren an, so
bestiinde bei Verstirkung der mechanischen Kraft in der Kérperlingsrich-
tung kein plausibler Grund fiir die phinomenale Riickwiirtsneigung; viel-
mehr sollte sich dann umgekehrt (wegen des erhohten Druckes auf Fuf3-
sohlen bzw. Gesii8) der Eindruck der Vertikallage noch verstirken.

145) Es wire zu priifen, ob nicht auch die sog. ,Liftreaktionen* (Haltungsinde-
rungen von Versuchstieren bei beschleunigten Auf- und Abwirtsbewegungen,
Magnus 1924, vgl. auch Jongkees 1953) in Wirklichkeit als Reaktionen auf schein-
bare Vorn-Hinten-Neigungen aufgefal3t werden miissen.
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aus Schone (1962): Links: Absinken der anschaulichen Horizonthdhe bei konstanter
(leicht nach vorn geneigter) Kopflage, wenn die Feldstirke fortlaufend erhsht und
damit die Scherung (Pfeil in der Ohrgegend) am Utriculus (kleiner Schriigstrich)
verstirkt wird. ——— = Kopfsagittalachse, —— — = objektive Horizonthohe,
—————— = anschauliche Horizonthéhe (durch Einstellen eines Leuchtpunktes
objektiviert). Rechts: Zugehorige phinomenale Situation. Der anschauliche Horizont
fungiert als konstante Bezugsrichtung, Kopf und Kérper scheinen sich nach hinten
zu neigen. Tatsichlich wiirde bei objektiver Riickwirtsneigung des Kopfes in kon-
stantem 1 g-Kraftfeld der Scherungsvektor genau wie in der linken Kolonne an-
wachsen.

y) Das Problem der vestibuliren Wahrnehmung
geradliniger Bewegungen

Die eben referierten Experimentalergebnisse legen die Annahme nahe,
daB sich Modifikationen der Otolithenscherung, die auf der Einwirkung von
Trigheitskriften beruhen, bei fehlender Zusatzinformation vollstindig und
ausschlieflich im Sinne einer Verinderung der Vertikalenwahrnehmung
auswirken. Gemif der o. S. 450 formulierten Definition wiirde das bedeuten,
daB allein die Schwerkraft als psychologisch adiquater Reiz des Otolithen-
apparates anzusehen ist (vgl. dazu o. S. 470 ff.).

Eine Reihe von Autoren ist nun aber, meist ohne dies eigens zu be-
griinden, der Uberzeugung, der Otolithenapparat miisse — da er durch
Progressivbewegungen gereizt werden kann — auch geradlinige Be-
wegungserlebnisse hervorrufen kénnen (ausdriicklich Mach 1875; ihnlich
Gerathewohl 1954, Rein-Schneider 1956, Birukow 1959, Walsh 1960,
1961). Tatsichlich gibt es solche Erlebnisse auch bei Ausschlufl optischer
Bewegungsinduktion; welche Rolle jedoch der Statolithenapparat bei ihrer
Genese spielt, ist vorerst durchaus unklar.

Gelegenheitsbeobachtungen zu diesem Problemkreis stammen von van
Wulfften Palthe (zit. n. Fischer 1928), der im Kurvenflug zuweilen Steige-
sensationen verspiirte; von ihnlichen Erscheinungen berichtet Gerathewohl
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(1954). Fischer (1928) stellte Untersuchungen im Lift an und beobachtete
am Beginn der Aufwirtsbewegung Steige-, beim Abbremsen derselben
Sinkerlebnisse. Zuvor hatte bereits Mach (1875) mit Hilfe einer vertikal
schwingenden Parallelschaukel festgestellt, dafl das Gefiihl des Steigens
bei niedrigen Schaukelfrequenzen bereits in der Bremsphase der jeweils
vorhergehenden Abwirtsbewegung einsetzte und umgekehrt (positive
Phasenwinkeldifferenz); die Wahrnehmungsschwelle der Progressivbewe-
gung lag bei 12 cm/s? (= 0,012 g). Zu ganz entsprechenden Ergebnissen
kam neuerdings Walsh (1961) bei horizontalen Parallelschwingungen!4t).
Die positive Phasenwinkeldifferenz riihrt, wie Mach und Walsh {iberein-
stimmend bemerken, offenbar daher, da3 der Organismus den beschleuni-
gungsabhingigen Reizbetrag als Geschwindigkeitsmal3 wertet. Sie verringert
sich aus schwingungstheoretischen Griinden'4’) mit wachsender Frequenz
und wird bei Pendelbewegungen von ca. 1 Hz — der natiirlichen Schreit-
frequenz (vgl. Romberg et al. 1951) — gerade zu Null, so daf} in diesem
biologisch ausgezeichneten Sonderfall objektive und erlebte Bewegungs-
geschwindigkeit optimal korrespondieren (Walsh 1961; vgl. fiir die An-
wendung desselben Prinzips im Bogengangssystem o. S. 459 ff.) 148),

Die bisher genannten Versuche erlauben keine Aussage iiber die Be-
deutung des Vestibularapparates fiir das Zustandekommen ihrer Ergeb-
nisse. Immerhin existieren auch einige Parallelbeobachtungen bei Laby-
rinthgeschidigten. Fischer (1928) erwihnt amerikanische Untersuchungen,
nach denen sich Taubstumme hinsichtlich der Bewegungserlebnisse im Lift
nicht wesentlich von Gesunden unterscheiden; allerdings soll hier das
Sinkgefiihl beim Abbremsen der Aufwirtsbewegung fehlen. Walsh (1960)
prifte auf der horizontalen Parallelschaukel eine Patientin mit einseitigem
Labyrinthausfall und wies eine Schwellenerhhung der Bewegungswahr-
nehmung beim Liegen auf der geschidigten Seite nach.

Es wird weiterer Experimentalarbeit bediirfen, um Licht in dieses Pro-
blemgebiet zu bringen. Eines aber lif3t sich von vornherein sagen: Die

146) Bedauerlicherweise macht Walsh keine Angaben iiber die Auswirkung
seiner Versuche auf die Lagewahrnehmung der Vpn., wihrend umgekehrt Jong-
kees (s. o. S. 480), der mit praktisch derselben Anordnung arbeitete, nicht auf
etwaige Progressivbewegungscrlebnisse eingeht.

147) Verzogerung und Laufzeit in den Ubertragungswegen bedingen von sich
aus ein ,,Nachhinken“ der Wahrnehmung hinter dem Reizvorgang, d. h. eine
negative Phasenwinkeldifferenz, die mit wachsender Frequenz ansteigt und den
Phasenvorsprung allmihlich aufzchrt.

148) Anhangsweise ist auf eine wegen der Komplexitit moglicher Einfliisse frei-
lich kaum interpretierbare Beobachtung von Hoff u. P&tzl (1937) hinzuweisen.
Ausgehend von Untersuchungen iiber Fall-, Steige- und Schwebesensationen neu-
rologischer Patienten und Falltriume Gesunder priiften die Autoren die Auswirkung
plétzlicher Abstoppung von Drehstuhlrotationen auf Vpn. in Hypnose bzw. Paral-
dehydschlaf. Dabei wurden Erlebnisse wie ,aus einer Kanone emporgeschossen
werden®, ,,phasenhaftes Hochschweben und Herabstiirzen u. i. berichtet. In der
gegebenen Versuchssituation wurde durch das plotzliche Aussetzen der Zentrifugal-
kraft tatsichlich u. a. ein Otolithenreiz gesetzt, worauf die Autoren allerdings nicht
eingehen; sie bringen die beschriebenen Sensationen in wenig einleuchtender
Weise mit der (postrotatorisch-nystagmischen) Titigkeit der Augenmuskulatur in
Verbindung.



Norbert Bischof, Stellungs-, Spannungs- und Lagewahrnchmung 485

rdumliche Situation des mobilen Korpers ist, soweit sie auf den Otolithen-
apparat EinfluB nimmt, durch fiinf Freiheitsgrade!4?) charakterisiert und
somit durch die zwei- oder dreidimensionale!®®) Otolithenmeldung grund-
sitzlich unterspezifiziert (vgl. Abb. 31). Die zentralnervise Auswertung der
letzteren muf} also entweder weitere Informationsquellen heranziehen oder
a priori ,,Zusatzannahmen® (s. 0. S. 366) zugrunde legen.

|
!
;
Abb. 31

Mehrdeutigkeit der Otolithenmeldung. Drei beliebig ausgewihlte Situationen mit

identischer Otolithenreizung. B = Progressivbewegung, b = durch B erzeugte

Trigheitskraft, g = Schwerkraft, F = mechanisches Feld. Links: Kopf aufrecht in

Ruhe. Rechts: Zwei Kombinationen von Schriiglagen und Progressivbewegungen

derart, da3 F nach Betrag und (kérperbezogener) Angriffsrichtung mit g im linken
Beispiel genau iibereinstimmt.

Aus den Ergebnissen Schones (vgl. Abb. 30) ldBt sich in der Tat cine solche Red-
undanzerwartung ableiten: Sie unterstellt den hiufigsten aller Bewegungszustiinde,
dic Ruhe des Korpers. — Sollte der Otolithenapparat allein aber wirklich Be-
wegungserlebnisse vermitteln konnen, so wire jedenfalls eine zentralnervése
»Erwartung” beziiglich irgendeiner mindestens zweidimensionalen Gréfle voraus-
zusetzen. Wenn die erstmals von Mach (1875) und noch heute hiufig in Lehr-
buchdarstellungen (Gerathewohl 1934, Rein-Schneider 1956, Birukow 1959) ver-
tretene Meinung, wir wiirden die jeweilige Richtung des mechanischen Feldes
als ,unten” und ihre Betragsdifferenz gegeniiber 1g als ,Steigen” bzw. ,,Sinken*
erleben, zu Recht bestiinde, so entspriche dem die zentralnervése Zusatzannahme,
Progressivbewegungen seien bevorzugt parallel zum Schwerefeld ausgerichtet!st), —

149) Orientierung des Korpers zur Schwerkraftrichtung = 2, Bewegungsrichtung
des Korpers = 2, Betrag der Beschleunigung = 1 Freiheitsgrad.

150) Die Informationsabgabe der Utriculi ist héchstens zweidimensional, Utriculi
und Sacculi gemeinsam kdnnen theoretisch bis zu drei voneinander unabhingige
Meldungen entsenden; letzteres entspriche einer Trennung von Stirke und Rich-
tung des mechanischen Feldes (vgl. o. S. 464).

151) Mach forderte denn auch konsequent, da3 man bei Versetzung auf einen
Planeten mit geringerer Masse zunichst (d. h. bis zur zentralen Adaptation) das
dauernde Gefiihl des Versinkens haben miif3te.



486 Norbert Bischof, Stellungs-, Spannungs- und Lagewahrnehmung

Der Sinn ciner solchen Verarbeitungsweise wiirc aber schwer einzusehen. Zwar er-
folgt die biologisch bedeutungsvollste Progressivbewegung, der freie Fall, tat-
sichlich zum Gravitationszentrum hin. Gerade hier aber a8t uns der Statolithen-
apparat, wie immer man sich die zentrale Auswertung seiner Signale vorstellt, un-
weigerlich im Stich: Die Otolithen schweben schwerelos in der Endolymphe und
konnen die in dieser Situation wichtigste Information, nimlich wo ,unten® ist,
d. h. wohin wir fallen, in keiner Weise vermitteln.

Andererseits besitzen Katzen und andere Laboratoriumstiere bekanntlich durch-
aus die Fihigkeit, sich withrend des freien Falles aus beliebiger Ausgangslage
dulerst rasch und priizis so umzudrehen, daf3 sie den Aufprall mit den Extremi-
titen abfangen konnen; es muf} also tatsichlich Quellen geben, die dem ZNS In-
formation iiber die Fallrichtung vermitteln. Da nun die Umdrehreaktion bei Blen-
dung der Versuchstierc erhalten bleibt, nach beidseitiger Labyrinthexstirpation
jedoch verschwindet (Magnus 1924, Rademaker u. Ter Braak 1936), wiire an eine
Beteiligung der Bogenginge zu denken — dergestalt etwa, daf3 plstzliche Ver-
inderungen der Otolithenscherung im Verein mit unverinderter Bogengangsreizung
als Fallsignal fungiert, die (gespeicherte) letzte Otolithenmeldung vor dem Fall
die Ausgangslage anzeigt und der Umdrehvorgang selbst durch den Bogengangs-
apparat iiberwacht wird'??). Ahnlich komplex wire dann auch die Grundlage wahr-
genommener Progressivbewegung vorzustellen. — All dies bedarf experimenteller
Priifung, zweckmiBigerweise zuniichst bei Végeln; denn wenn iiberhaupt, so liegt
dort die biologische Notwendigkeit einer Unterscheidung von triigheits- und schwer-
kraftbedingter Otolithenmeldung vor. Jedenfalls kann kein Zweifel bestehen, daf3
der Optimismus Magnus’ in bezug auf die Klirung der Umdrehreaktion verfriiht
war'®?) und daB allgemein die selektiven und gerichteten Antworten des Organis-
mus auf Progressivbewegungen vorerst unter allen vestibuliren Leistungen die
ritselvollsten sind.
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bis 174, 362, 375, 379, 624, 648

-Konversion 1014

-kreisel 177

-mischung 138 ff., 184, 198

-schwiiche 151, 154 f.

-sinnstorungen 133, 151—1538

stereoskopische Eigentiimlichkeiten
573 1.

-ton 161, 170, 176, 181
Abhingigkeit von FeldgroBe
146
Abhingigkeit von Leuchtdichte
1311, 143, 149
Abhingigkeit von Wellenlinge 131
invarianter 131
-koeffizient 141 f., 14
-loschung 134, 136

-Ton-Forschung 281, 286, 294 f.

-unterscheidung 132, 144f., 155

-vergleich 151, 155

-wahrmehmung 131—158, 161—189,
1070
heteromodale Beeinflussung 282,
284
Psychophysik  140—151

132,

Theorie 131—158, 176
verzerrte 151 ff.
-Wort-Test 1043 {.

Fechnersches Gesetz 671, 1020

Fehlerkorrektur 392 ff.

Fehlerwarnung 391 f.

Feinstruktur: s. Textur

Feld: s. a. Ganzfeld, Sehfeld, Spurenfeld
38, 44, 71, 98, 117 f., 308, 330, 350,
414, 416f., 715, 867, 872 ff., 902 f.,
934, 1040
-abhiingigkeit

1049

Femnsinne 17, 520

Figurale Nachwirkungen
647, 715, 792, 822830

Figuralwahmchmung 50, 368, 693 bis
741, 776—851, 901

Figure-Drawing-Test 1045

Figur-Grund-Beziehung 117, 166 ff.,
173, 182—189, 339 f., 379, 389, 568,
693, 704, 714 f., 717, 732, 740, 809 bhis
812, 867, 872, 874, 897 f., 912 1., 934 f.,
982, 1008, 1011, 1036, 1050

Fixation(s) 811, 606, 620, 836
-rcaktion 18

Flichenfarbe 162 f., 168, 175, 177—181.
561, 867, 959

Flimmermn 505, 658, 733

Flimmerfrequenz 284

Fluidum 414, 416

Fokussierung 51 f.. 1043, 1046, 1077

1042, 1044-—1047.

99, 329, 348,
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Folge: s. Sukzession, Zeit
Form: s.a. Farbe, Figuralwahrnehmung
354 ff., 362, 499, 777 £., 959
-konstanz 580, 624, 629, 702, 794,
1015, 1042
-wahmehmung 372, 499, 1052
Formalismus 48—51, 1031
Formatio reticularis 103
Fovea 811, 609, 791
Fragebogen 1043, 1100
Framework 1008—1011
Frankfurter Horizontale 450
Frasersche Muster 788 f.
Fremdkompensation 875—378, 475
Fremdwahmehmung 26
Frequenzen, horbare 194 ff.
Frequenzunterschiedsschwelle 199 ff.
Frontalebene 593 f.
Fiihlgrenze 211
Fiithrungs
-eigenschaft 320
-feld 321
-grofle 431
Fundierungstheorie 891 f.

Funkeln 169
Funktionalismus
1055 f., 1062
Funktion, psychische 26, 31, 36 f., 45 f..

48, 83, 99
Funktionskreis 309

48—55, 739, 1031,

Galvanischer Hautreflex
1127
Camma-Bewegung 968, 973, 1040
Ganzeigenschaft 890—896, 898, 900.
902
Ganzes: s. Teil-Ganzes-Bezichung
Ganzfeld 147, 178, 339, 367, 379 {f.,
558 ., 1028, 1070
Ganzheit(s) 71, 776 f., 798, 948
-psychologie 84, 116 f., 334, 842, 892,
905, 939 f., 947, 1048, 1060
Ganzqualitit (-beschaffenheit) 902
Gedichtnis 314, 368, 1023, 1040, 1050,
1053, 1098
-farbe 170f., 369
Gefiige 901—904, 907, 933, 938 f.
Gefiihl: s.a. Affektivitit 290 f., 323
Gegenfarbentheoric  133—140
Gegenrollung 471 f.
Gegenstand(s) 867 f., 873, 890, 903
-farbe 170—174
immanentismus 57
Gehor(s) 192—218, 518—551, 747
absolutes 207 f.
addquater Reiz 192
Ansteigen, Abklingen 217
Elektrophysiologie 533—547

663, 1118 ff..

1163

Gehér(s)
frequenzabhiingige Aspekte 194-—209)
intensititsabhiingige Aspekte 209 bis
216
-Qualititen 197 ff., 207 f.
zeitliche Aspekte 216 ff.
Gelbsches Phiinomen 50, 171, 177
Gemeinsames Schicksal (Faktor) 695,
702 f., 727, 749, 755, 965, 967
Genetisch-organismische Theoric 291
bis 300
Geoditische, frontale 604

Geometrie
haptische 503 f.
Schraum 590—605

Geraden, haptische 489, 500 f.
Geradheitstiuschung 851
Geridusch 192 f., 198, 216, 547
Geruch(s)
-intensitit 263 f., 266 f.
Kategorisierung 1015 f.
-prisma 268
Qualititen 266—271
-sinn 250 ff., 259—279
adiquater Reiz 250, 252, 262 f.
Adaptation 263, 265 f.
Anatomie 259—262
-Geschmackssinn, Wechselwirkung
250 f., 259
Leistung 250 f., 263—270
Physiologic  259—262
Schwellen 263 ff., 270
Theorie 251 f.. 270 ff.
zentralnervise Lokalisation
Geriichtbildung 1040
Gesamtfeld 873
Geschehenswahrnchmung: s. a. Be-
wegung 745—772, 875
Definition 745
Einteilung 746 f.

260 ff.

Geschlossenheit (Faktor) 697, 705, 708,
999

Geschmadk(s)

-intensitit 255

-knospen 253 f., 257

Qualitiiten 256 {f.

-sinn  250—258

adiiquater Reiz 250, 252, 257
Empfindlichkeit 253
-Geruchssinn, Wechselwirkung
250 f.. 259
Histologic 253 ff.
Leistung 250 f., 255 ff.
Physiologie 253 ff.
Schwellen 256
Theorie 251 f., 257 f.
Geschwindigkeit(s) 669, 722, 762, 769.
771 f., 960
-unterschiedsschwelle 772
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Gesetzindfigkeit: s. a. Gestalt-, Gliede-
rungsgesetze 181—189, 912 ff., 925,
945, 947

Gesichts
-feld 792

Definition 311
-sinn: s. Wahmehmung, optische, u.
Einzelstichworte

Gestalt
-inderung 1036
akustische 723 f.

-ausprigung 798

-begriff 877 ff., 885, 932, 948

-bindung 1051 f., 1075

-disparation 610

-eigenschaften, Dreiteilung 901 bis
904

-ergiinzung 1036

-erleben 1045, 1048

-gesetze: s.a. Gliederungsgesetze
610, 699—714, 731, 984, 1055 f.

gute 339f., 699, 708—711, 715, 723.
738, 803, 812, 905 f.

haptische 511 ff.

-hohe 926 ff.

-identitit: s. Isomorphic

kleinste 355f., 735

Kohiirenzgrad 886 f.

-konstanz 362

-kreislehre 70—74, 88, 309, 334, 1059

-kriterien 884

-qualitit 19, 207, 350, 696, 702 f.,
710, 872, 876—894, 899, 912, 939

-schlieBung 1041

Simultan- 1040

-theorie 38, 46—51, 58, 70f., 8l,
117, 326, 333 ff., 337, 346—350,
354, 361, 365, 415, 417, 431, 617.
697, 748, 750, 752, 755, 777, 798,
800, 803, 812, 866—949, 955, 978,
1031, 1033, 1051 £., 1054, 1056, 1063,
1071

-verwandtschaft: s. Isomorphie

-wahmehmung: s. a. Figuralwahr-
nehmung 693—741, 797 f.

Zeit- 719—728

-zusammenhang 871

Gewicht: s.a. Spannungswahmehmung
411f., 426, 510
Kategorisierung 1015—1019, 1021

Gewohnheit: s.a. Erfahrung, Lernen,
Ubung 697

Gibsonsche Gradienten 18, 867, 379,
561, 570 f., 750, 768 f.
Glanzerscheinungen 168, 175

Gleichartigkeit (Faktor) 696 f., 700 f.,
704, 711, 721, 724

Gleichgewicht 399, 410, 418 f., 421,
431, 433, 451—454, 470, 480, 524

Sach-Register

Gleichheit, subjektive 1007
Gleichzeitigkeit 350, 657 f., 724, 762
Gliederungsgesetze: s. a. Gestaltgesctze
699—714, 721—724, 729 ff., 736, 812,
867, 872, 901, 905, 931 f., 936, 1010 f.,
1051 f., 1055 f.
Glitzerm 168f.
Glithen 169, 175
Golgi-Organ 226, 429, 436, 439
Gottschaldt-Figuren 712, 714, 724,
1036, 1040, 1044 f., 1051 £., 1068, 1075
Gradienten 18, 98 ff., 102, 172, 188,
367, 3879, 561, 569 ff., 573, 750, 768 f.
Gravitation 321
Grazer Schule 46, 334, 797, 878 f.
Grenz(e): s. a. Figuralwahrnehmung, Kon-
tur 820, 693 f., 697, 699, 710f., 721,
737 f., 740
-funktion 717, 732
Grofle(n) 362, 369, 499, 777 f., 813, 959
-inderung 571f., 719
-Entfernungs-Relation
-gradient 569 f.
-konstanz 362, 369, 371f., 385, 396.
511, 607, 624, 629, 794, 1042
-schitzung 1043 f.
-unterschied 569 ff.
-wahnehmung 362, 369, 499, 1058
Gruppierung 698 ff., 702 ff., 710, 712
bis 715, 724, 726, 885 ff.
Gustatorisch: s. Geschmack

1058

Halbschatten, kiinstlicher 180
Halluzination 7f., 193, 1097
Haltung(s)
-kontrolle 308
-sinn 412
-wahmchmung 368
Motorik 433 ff.
Rezeptoren 421, 435—439
Handlung 618
unerledigte 1079
Hantelmuster 509
Haptik: s. a. Tasten 498—513, 641, 787
-Argument 790, 792, 794
Definition 499
Einflu der Tastart 511
Konstanz 510
Kontrast 510
-Optik, Beziehungen 503—511
T#duschungen 503 f., 507—510, 513
Verzerrungen, 503 f.
Visualisierung 504 ff., 730
Hauptraumrichtung: s. a. Einzelstich-
worte 919, 1010
Haut
Aufbau 221—224
Empfindlichkeitsverteilung 224, 227
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Haut
Gefiflsystem 223, 236 f.
nerviése Versorgung 223f., 236 f.,
243 f.
-prickeln 499
-sinne: s.a. Somisthesie 421, 520,
522 ff., 747
-temperatur 229, 232 f., 235
unbehaarte 224
Hellempfindlichkeitskurve, spektrale
153, 156 f.
Helligkeit(s)
-empfindlichkeit 148
-gefille 582—585, 701, 813, 846, 906
intermodale Qualitit 293 f., 296
-Konstanz 132, 170—174, 362, 379,
846, 1014 f., 1042, 1055
-relief 573
spektrale 131, 148, 161, 170, 176, 181
-sprung 560 f.
-verteilung 582—585
Hemianopsie 716, 978, 998
Hemmung 227 f.
Heringsches Phéinomen 175 ff., 179 f.
Heringsche Tiuschung 787, 799 f., 803
Herstellungsverfahren 665, 668, 670 ff.
Herzfrequenz 1101, 1127
Hillebrandsche Allee 571, 602
Himn: s.a. Zentralnervensystem
-lasionen 330
-reizung 330
-wiische 1070
Hitze 221
Hoflersche Tduschung 800, 805
Hohendifferenz, bipolare 593 f.
Hohenlage 572f., 575f.
Hohlengefiithl 323
Hor(en): s.a. Gehor
fliche 195, 211
rdumliches 518—551
-schwelle 194 ff., 203, 210 ff., 217
Homogenitit 320
Honi-Phiinomen 1058
Hookesches Elastizititsgesetz 227
Horizont 117, 593 f.
Horizontale 310, 325, 368, 371, 379,
483, 592 ff., 647, 919 f., 1008, 1010
Hornhaut 222, 227
Horopter 519, 607, 846
Hunger 221, 1078 f., 1101
Hypnose 1124 ff.
Hysteresis-Effekt 477

IBK 139, 146
Ich: s. a. Kérper-Ich
anschauliches 17
-Begriff 108f., 118 f.
als Bezugszentrum 312, 326, 873 f.
-Mitte 593 f.
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Identitit 118f.
numerische 4, 7
phinomenale 721 ff., 992 f.
strukturelle 4, 8

INatum 60

Illusionen, akustische 193

Indifferenzintervall 666 f.

Induktion
chromatische: s. Kontrast
retinale 848 f.

Information(s) 29, 68f., 309, 341 ff.,
352 f., 357, 414, 417, 647, 745
Definition 69, 358
-theorie 12—15, 67, 81, 364, 582,
948 f£.

-ibertragung 360 ff., 371, 394, 439 f.
Definition 358

-verarbeitung 394, 427, 518, 521, 524,
542, 544
Definition 358

Inhalt 45, 341 f., 890, 892
Definition 359

Inhomogenitiit, geringste (Faktor) 700 f.

Innen, (Ich selbst) 21ff, 25f., 39,
64, 414

Innen, (das Phinomenale) 26 f., 30, 36,
38f., 57, 62, 65, 67f., 70f., 342, 348

Innen, (der Organismus) 24 f., 27, 55,
61, 64

Innen, (das Anschaulich-Seelische) 25f.,
31, 36

Innen; (das Naiv-Gegebene) 38 ff., 73

Inneng (autonomes Verstindnis der
Wahmehmung) 48—51, 55, 307

Innesein 107 f., 116

Instabilitit 1040 ff.

Instinkt 103

Instruktion 1072

Integralregelung 441 f.

Integritit 915

Intelligenz 1036, 1045, 1067, 1112

Intensitit(s): s.a. Einzelstichworte
%differenz(theorie) 526 ff., 530, 536,
41

-unterschiedsschwelle, akustische
212 f.
Intentionalitit 45—49, 88, 115f.
Interaktion: s.a. Wechselwirkung 415,
418—421
optisch-vestibulire 385
Interaction paradox 418
Interesse: s.a. Motivation 677 ff.
Interferenz 204 f., 227, 1043 f.
Intermodale Qualititen 278—300,
505 £., 635, 882
Interview 1100
Introspektion 5 f., 22, 25, 27, 31, 58, 61,
79, 89, 92, 96, 108, 116, 119, 318, 331
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Introversion 846 f.

Invarianz 649, 759, 777, 886 f.

Inversion, rdumliche 576

IRM 19, 368

Isolierung 886—890, 892, 899 ff., 1043

Isomorphie 18, 29, 62, 831f., 334 f,,
341 f., 346, 349, 351, 729

Isotropie 320

Jacobsonsches Organ 259
Jastrowsche Tduschung 841
Jemeinigkeit 107

Jucken 221

Kilte 221, 228 f., 231 ff., 235, 237, 245,
252, 298, 499, 1004
Schwelle 233, 501
Kanal 360, 366, 391, 590, 612
Definition 358
Kappa-Effekt 669
Kartesianischer Raum 895
Kategorienskala 1020, 1022
Kategorisierung 1006 f., 1015 f.,
1022 ff., 1042, 1049
Kausalitit(s) 3817, 723, 974
mechanische 974
qualitative 973
-wahmehmung 954—975, 1077
Entwicklungsbedingtheit 963 f.,
969
figurale Bedingungen 959
kinetische Bedingungen 960—963
zeitliche Bedingungen 958 f.
Keimschicht 222
Kennlinie 459, 462 f., 524, 532
Kernscher Grundleistungstest 734
Kiniisthesie 312, 410, 412, 499, 747,
969 ff., 973
visuelle 628, 630, 634, 637, 769
Kippfigur: s. a. Figur-Grund-Beziehung
389, 576, 715, 1036
Kitzel 221, 499
Klang 193, 198, 202, 208, 216, 1021
-farbe 198, 208 f., 882 f.
-gemisch 193
-gestalt 723 f.
Klasse 1009 f., 1021
Klassifikation 636—642
Knacklaut 193, 204, 216, 547
Knall 193, 547, 550 f.
Komerschicht 222
Korper: s. a. Organismus 368, 409
-bewegungen im Schlaf 1101, 1107 f.,
1116 f., 1127
-gestalt 424—428
-haltung 433—445

Sach-Register

Koérper: s. a. Organismus

-Ich 28f., 40, 109, 327, 422428,
431, 475, 874
Definition 422

-lage 419 ff.

-mediane 474, 501, 637

-schatten 582 f.

-schema 10, 28, 40, 318, 422, 424,
426 ff., 430f., 475

-Schwerpunkt 421, 470

-sinne: s. a. Somiisthesie, Stellungs-,
Spannungs-, Lagewahrmehmung
Einteilung 411f.
funktionale Beziehungen 412—421

-temperatur 228 ff., 1106

Korperlichkeit 575—585
anschauliche 25 f., 43

Koexistenz
bipolare 22, 39
intraphinomenale 43

Kognition 46 ff., 51—55

Kognitive
Steuerung 1039—1046
Stile 1046 f.

Strukturen 1035, 1039—1048, 1060

Koma 86

Kommunikation 93—97, 118 f.

Kompensation(s) 371—384, 386, 395 bis
399, 419f., 469 f., 480, 501, 506, 510,
624, 627 £., 630, 634, 652, 969, 1015
-prinzip 371—384, 895399, 419,

470, 480

Komplexitit 925--937, 944, 949

Komplexqualitit 207 f., 355, 876—880,
887 f., 912
haptische 513

Komplextheoric 697 f., 877

Komplikationsversuch 660

Kompliziertheit 928—932

KompromiBlésung 386 ff., 430

Konditionierung: s.a. Lernen 1054
verzogerte 661—664, 683

Konflikt 1043 f., 1058

Konformitit 1037

Kongruenz 373
Definition 359

Konkordanz 725f., 729 f.

Konstanz 52, 73, 132, 144, 161, 167 f,,
170—174, 308, 312, 357—399, 420f.,
475 £., 480 f., 510 £., 580, 607, 624, 629,
648 f., 702, 748, 755—766, 794, 813
bis 822, 837, 846, 883 f., 901, 919,
969 f., 1008, 1010f., 1013 ff., 1042,
1055 f., 1070
-annahme 811, 326, 333, 336, 364 f.,
777
-verfahren 1007 f., 1019

Kontamination, semi-naive 65—74

Kontinuitdt 118 f., 320, 962 f.



Sach-Register

Kontrast 133, 149 ff., 161, 296, 510,
610, 798, 808—813, 815, 827, 848,
1014
-gesetze 181—189

Kontur: s.a. Grenze, Figur-Grund-Be-
ziechung 179 f., 341, 368, 379, 560 f.,
610, 697, 701, 708, 717 f., 726, 732,
935

Konvergenz 606 ff., 624, 629

Konvergierende Operationen

Konzentration 98 f.

Koordinaten
bipolare 592 f., 598, 601, 606
isecikonische 593
retinale 377
visuelle 594, 599

Koordination: s.a. Zusammenarbeit
retinale 310
sensumotorische 618 f., 631

Kopernikanische Wende 324

Kopf
-bewegung(s) 469, 471, 617 f., 623 f,,
639

1033

-parallaxe 574

-koordinaten 312

-lage 419f.,462, 471, 476 f., 485, 510

-neigung 377

-rotation 377, 454, 459 ff., 874

-stellreflex 471
Kopfermann-Effekt 576, 580
Koppelung, synisthetische 284
Korium: s. Haut
Korn 177f., 3855, 559 f.
Korrekturprinzip 384—399, 474
Korrelate

distale 41, 307—330

proximale 41, 357—399

zentrale 41, 330—356
Korrespondenz 364 f., 369, 372

Definition 358
Kraft 321, 330

-sinn 411 f., 426

Rezeptoren 438 f.

Krausesche Endkolben 224
Kreissektoren-Tiuschung 810 f., 851
Kreisvorginge, rezeptorisch-effektorische:

s.a. Regelkreis 19, 631—634
Kretschmersche Typen 846 f., 1035,

1037
Kriesscher Koeffizientensatz 149
Krimmungstiuschung 810 f., 841, 851
Kundtsche Tduschung 50, 787, 791,

795, 814 f., 838, 841, 843, 847, 850
Kutis: s. Haut
Kybernetik 18, 67, 70, 80, 101, 104,

336, 374, 413, 417, 437, 525

Definition 357

spekulative  67—70

Terminologie 357—360

1167

Labyrinth 314, 410 f., 418, 452, 454,
1013
Anatomie 445—450
sprachliches 675, 678 f.
Léngsdisparation 610 f.
Lirm 193
Lage 777f, 919f.
-reaktion, kompensatorische 467,
471 1.
-Reflex 399
-Schema 10, 107, 1075
-sinn 411 f., 466, 524
-wahmehmung 409—486, 499
Rezeptoren 419 ff., 445—450
Lancement-Versuch 956—963, 967,
972, 974
Langeweile 677
Latenzzeit 658 f., 663
akustische 217
Laufzeitdifferenz 521, 528 ff., 536,
538, 540 f., 543, 546
Laut 193
-gestalt 723 f.
-heit 216, 545
-stirke 209—217, 252, 545, 882 f.,
1018
Ebenen gleicher 200
Kurven gleicher 211 f.
-skalen 200, 213—216

Lebens
-lage 9
-raum 9, 417

Lederhaut 221 ff., 225

Leib: s. a. Korper, Organismus 116

Leib-Seele-Problem: s.a. Scheinproblem
24, 29, 69, 331 f., 342, 348

Leipziger Schule: s. Ganzheitspsycho-
logie

Leitfigur 802 f.

Lemniszeales System 243 f.

Lernen: s.a. Erfahrung 81f., 110 ff,,
829, 832, 836, 844, 1050—1071, 1120

Lerntheorie 109 f., 258, 346, 829 ff.,
1032, 1053

Leuchten 169, 175 f.

Libido 416

Licht-Schatten-Verteilung: s.a. Schatten
585, 611

Liebmann-Effekt 179

Lippssche Tduschung 806

Lissajous-Figuren 578

Lochfarbe 162

Locomotion animale 968

Lokalisation 308, 311, 326, 354 ff.,
362, 368, 372, 375, 389 £., 426, 428,
558, 595, 659, 919 f., 1010
absolute 309—315, 382, 1010 f.
egozentrische 3812f., 315, 327, 382
exozentrische 313 f.
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Lokalisation
habituelle 328, 368
konservative 328
labyrinthiire 314 f.
phinomenale 315, 318, 326
physiologische 313
psychologische 313
relative  309—315
retinale 311 f., 315
topomnestisch-universale 314 f., 327
zentralnervose 260 ff.
Lokalzeichen 13, 63, 333, 343—346,
349, 354, 413, 525, 527
-theorie
empiristische 342—345, 1010
nativistische 345 f.
Luftperspektive 573 f.

Machsche Trommel 630

Macula 448 ff., 452, 457, 462—466,
482

Masche 443 f.

Materialeigenschaft
931

Materialismus 62

Mathematik 747, 776, 1006

Medianebene 593 f.

Meissner-Wagnerische Korperchen 224

Meldung 359

Melodie 207, 877—884, 895 ff., 899,
901, 954

Mental maze 675, 678 f.

Metaphysik 56

Methodik: s. Reiz, adiquater u. Einzel-
stichworte

Metrik 776—851

Mikrostruktur 177—181

MiBerfolg 679, 1079

MitbewuB3tes 1075

Mitempfindung: s. Synisthesie

Mitnahme 610

Mittagsschlaf 1105, 1108

Mitteilbarkeit 92—98

Mittelsenkrechtentiuschung 815 ff.

Modul 1019

Modulation 227

Modus 18

Monismus 64 f., 1031

Monochromasie 133

Motivation 81f., 96f., 677—680,
1031 ff., 1044, 1056, 1070—1082

Motorik: s.a. Verhalten, Zusammen-
arbeit 28, 398, 409—486, 525, 652 f.,
767, 833

Miiller-Lyersche T#uschung 50, 507,
509, 788 f., 792 ff., 796, 798, 800,
807 f., 820—832, 834 f., 840, 842, 845
bis 850, 870

19, 867 ff., 903 f.,

Sach-Register

Miiller-Phinomen 50, 385, 477, 479f.,
482

Muskel
-empfindung 344
-physiologie 433 ff.
-sinn: s. Stellungs-, Spannungs-, Lage-

wahmehmung

-spindeln 411, 430, 435—439, 442
-zuckismus 80

Nachbild 133, 146, 283, 296, 352 f,
569, 623, 649, 846
Nachfiihrbewegung 525
Nachricht(en): s. a. Information 29, 68
Definition 359
-iibertragung u. -verarbeitung 29
Nihe (Faktor) 697, 701 f., 704, 721,
724, 999
Nahsinne 17
Narkose 87
Nativismus
1070
Neckerscher Wiirfel 576
Neopositivismus 56 f., 62, 69, 334
Nervensystem: s. a. Zentralnervensystem
223 f., 236 f., 243 f., 259 f., 331 f.
Netzhaut: s. a. Retina
-bild, laufende Verformung 563,

345 1., 1031, 1050—1054,

575 ff.
Raumwert 790 ff.
Neugier 1054, 1073

Neuroanatomie 417
Neurologie 104, 627, 694
Neurophysiologie 291, 331 f., 335, 393
Neurose 846 f., 1041, 1112
Nichtsummativitit 885—888
Nichtwahmehmbar Vorhandenes: s. a.
Ergiinzungserscheinungen 314
Niedere Sinne 252
Niveau: s. a. Bezugssystem, Psycho-
physik 1009, 1015
-verschiebung 173
Nivellierung 812, 1040, 1046 f.
Nullpunkt 1004 f., 1011, 1013, 1018,
1020
physiologischer 229, 231 £., 1008 f{.
psychologischer 1004
-verschiebung 1011, 1013, 1018
Nystagmus 377, 382, 389, 442, 467 bis
470, 473, 770

Oben-Unten 390, 392, 464, 639, 641,
820, 895
-Halbierung 790 f.
-Tiuschung 821

Oberflichenfarbe 162 f., 175, 177—180,
867, 959

Oberhaut 221 f., 225
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Objektredundanz 363 f., 378

Ohnmacht 87

Ohr 522 ff., 710

Olfaktometer 264

Olfaktorisch: s. Geruch

Ontogramm 782, 784 f., 801 ff.

Operationismus 59, 61, 89, 109, 871,
1033 f.

Oppelsche Tiduschung 787, 795, 814 f.,
838, 841, 843, 847, 850

Optimal-Bewegung 723

Optokinetik, -motorik 366, 380, 398,
410 f.,, 419, 442, 474

Optostatik 368, 381

Ordnung(s): s. a. Gliederungsgesetze,
Gruppierung 925—928, 933, 944,
949
-grad 926 ff.
konstruierte, natiirliche 659 ff., 908

Organetik 374, 383, 417 f.
Definition 357

Organismus 16 f., 22, 24, 28f., 36f.,
40 ff., 47, 54, 59, 62, 67, 88f. 92, 221,
272, 308 ff., 348, 357, 364, 366, 372 f.,
377, 385, 391 f., 409, 412, 414 ff., 428.
431, 433, 440, 444, 456, 464, 481, 484,
524, 581,, 608 f., 611, 617 f., 645,
656 f., 661, 755, 766 f., 770, 934 f., 955,
1031 f., 1065

Orgasmus 1117

Orientierung(s) 307 ff., 518, 636 f.,
769, 787, 895, 1070
motorische 450—486
perzeptive 450—486
-reaktion 385, 399
zeitliche 656 f., 662, 684—687, 1070,
1113

Orthogonalititstendenz  804—807, 818.
824, 923

Ort(s)
-bestimmtheit: s. Lokalisation
-verinderung: s. a. Bewegung 766

bis 769, 966 ff., 971, 974

-wert: s. Raumwert

Ortung 812

Otokonien 449, 454, 457

Otolithen(-Apparat) 449, 452, 454 bis
458, 462—466, 471 f., 480—483, 485 f.
adiquate Reizung 483

Painted-image 147

Panum-Bereich 609

Paradox 50, 363, 418, 715—719

Parallaxendifferenz, bipolare 593 ff.,
600 ff., 607—610, 612

Parallelogrammtiuschung 783 f., 801 ff.,
815, 818 f., 821, 841 f., 845

Parallelschaukel 480 f., 484

Perception 83

74

1169

Periodizitit 685 f.
Peripheres Sehen 112f., 731 f., 736,
790 £., 960
Perseveration 846 f., 1037 f.
Personlichkeits
-Fragebogen 1043
-Konstanten 1035—1039
-psychologie 1032, 1034 f.
Personal construct 1068
Person, wahrnehmende 1034—1049
Perspektive 520, 561 ff., 573 f., 611,
757, 768 f., 792—795
Perspektivitit 83, 117 f., 326
Petites perceptions 99
Pfeilbindung 577
Phinogramm 781—785, 801 ff., 872
Phinomen: s. a. Einzelstichworte 8f.,
16, 26 f., 31f1., 36, 40, 44 f., 50, 55,
62 f., 69, 316 f., 737, 776, 778—1785,
869, 872, 875, 886, 897, 915, 922,
935, 944
Struk;uranalyse, metrisch, topologisch
321,
Verbalisierung 32
Phinomenalismus 57 f., 62—66
Phinomenologie 4 ff., 32, 35f., 63, 66,
72, 84, 87, 97, 106, 116, 322, 331, 333,
876, 889 f., 894, 912, 1052, 1099
Phénomenologismus, semi-naiver 66,
70—74, 414
Phantomglied 425—428, 430, 432 f.
Phasentheorie 528
Philosophie 85, 656, 695, 876, 890
phinomenologische 32
Phi-Phinomen 723, 753, 1040
Phon 212
Physik 23, 26, 30 f., 37 f., 40, 62, 64 {f.,
70, 72, 194, 310 321, 330, 334, 522 f.,
657, 738, 747 f., 876, 1003, 1005 f.
Physikalismus 57—63, 65
gemifigter 414
logischer 58 ff.
radikaler 58 ff., 414
revidierter 60 ff.
semi-naiver 66—71, 414
Physiologie: s.a. BewuBtseins-, Elektro-,
Neuro-, Psycho-, Verhaltensphysio-
logie 4f., 23f., 36 ff., 40, 61, 64, 66,
72, 87, 104, 194, 253 ff., 259—262,
313, 315, 334, 433 ff., 522 f., 617, 627,
634, 657 ff., 694, 752
Physiologismus 557
Physisches 23 f.
Piston-Effekt 993 ff.. 999
Plastizititslehre 413 {.
Plateausche Spirale 721
Poetzl-Phinomen 112 f., 1100, 1120 f.
Poggendorffsche Téduschung 508, 787,
793, 800, 805, 829 f., 841, 845, 850
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Pointierung 812, 1040, 1046 f.

Pollution 1117

Ponzosche Tauschung 793, 822, 841

Positionsfehler 671

Positivismus 13, 15, 55—58, 62

Priadikat 870 f.

Prignanz 307, 337 f., 346, 560, 569,
582, 699, 708—711, 716, 719, 727,
738 £., 798, 803, 805—808, 811 ff., 904
bis 949
-aspekte  911—925, 932—947
-begriff 905 f., 908, 911—915, 932 f.
-funktion 909 ff.

-satz 49, 51, 334, 905
Kritik 51
-stirke 921 ff., 941
-stufen 906—909, 921
-stufendichte 921, 923
-tendenz 803—807, 811 ff., 904 ff.,
908, 911, 918 f.

Prikognitive Strukturen 1035, 1048

Prisenz, psychische 106

Priisenzzeit 665 f.

Pragmatismus, naiv-realistischer 58

Prasseln 658

Primérlagen-Hypothese 368

Primiérprozefl 113 f., 1048

Primitivganzes 737

Privation 720

Probabilismus 1035 f.

Produktionstheorie 46—51, 334, 797 (.,
878 f.

Produktionsverfahren
678

Produktivititsaspekt 970, 974 f.

Programmsteuerung 442—445

Proportionalregelung 440

Propriozeptoren 410 f., 419, 617, 628,
747

Propulsion-Versuch

Protanomalie 153

Protanopie 156

ProzeB3, zentralnervéser: s. a. Psycho-
physischer Proze3 59

Psychoanalyse 80, 113 f., 285, 416,
1039, 1048, 1110, 1126

Psychologie 3 ff., 8, 13 {f., 23 f., 30—40,
43f., 64 £, 791., 84, 86, 104, 115, 194,
313, 326, 334, 417, 522 f., 590 f., 634,
656, 659 ff., 695, 752, 876, 890, 955,
1003, 1006
assoziationistische: s.

theorie
behavioristische: s. Behaviorismus
beschreibende (phinomenologische)
31—36, 38, 81, 92
differentielle 285, 1034 f., 1037 {.,
1082
empirische 84 f.

665, 670, 673,

968

Assoziations-
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Psychologie
crklirende (funktionale) 36 ff.
experimentelle 88, 92f., 109—116

Gestalt-: s. Gestalttheorie
Ganzheits-: s. Ganzheitspsychologie
psychoanalytische: s. Psychoanalyse
Tiefen- 85

Psychology, functional, structural 48

Psychopathologie 289, 1048 f., 1124

Psychophysik (-sisch) 15—19, 24, 26,
28 ff., 40—45, 61, 65, 67, 69, 140—151,
177, 201, 258, 264, 299, 307—399, 590,
602, 671, 964, 1008, 1019 £., 1042
duflere 24, 28, 40—43, 52, 64, 330
Aporie 346, 351
innere 24, 28, 40, 43, 49, 64, 330, 332
Niveau 28 ff., 37f., 40f., 62, 64, 67,

72, 309, 330—356, 360, 375, 557, 694

Parallelismus 29, 62, 333, 354, 521
Proze3 16, 40, 70, 347 {.

Psychophysiologie: s. a. Bewuftseins-
physiologie 24, 40, 64, 70, 330, 383 f.,

1020

Rahmensitze 331—356

Psychose 846 f.

Psychotherapie 1124

Pulfrich-Effekt 50, 609

Purkinje-Effekt 384

Qualitit(s): s. a. Eigenschaft u. Einzel-
stichworte 867 ff., 878, 1009
-inderung 719, 722
Definition 867 ff.

-sprung 700 f., 703, 714 f., 740

Querdisparation 519 f., 528, 545, 557,
607—610, 612

Rahmen 1009 f., 1019

Rampa 449

Randform, -gefille 177—181

Rankesche Gleichungen 535

Rationalisierung 82

Rationalismus 955

Rauhigkeit
akustische 204 ff., 733
intermodale Qualitat 295, 505

Raum 820f., 325, 591f., 598, 656,
747 ., 835, 875, 895, 919 f.,, 1010
absoluter 814, 322, 475
anschaulich-evidenter 323
-begriff, klassischer 320 f.
-bewuftsein, naiv-evidentes 320
dreidimensionaler 13 f., 322, 325
erlebter 322 ff.
euklidischer 320 f., 325, 590 ff., 598,
602 ff., 835



Sach-Register

Raum
-farbe 162 f., 175, 867
kartesianischer 895
-konstanz 308, 357—399
-korrelat, zentralnervoses 347
leerer 354 ff.
naiv-phdnomenaler 322
-ordnung, anschauliche 312, 417
-orientierung 453, 524 f., 636, 1009,
1070
motorische 307 ff.
perzeptive  307—310, 360
reflektorische 309
phiinorfnenaler 326, 333, 350, 360,
59 f.
physikalischer 307—330, 592—605
-schwelle, haptische 499 ff., 729
-struktur
phinomenale 317—330, 347
physikalische 317—330
psychophysische 347
-tiefe 865, 370
Ur-, zweidimensionaler
visueller 591, 593—605
-vorstellung 345
-wahrmehmung
akustische 518—551
optische 556—585, 590—612.
790 ff.
Psychophysik  307—399
-wert, -zeichen: s. a. Lokalzeichen 40,
330—356, 427, 520 f., 790 ff.
Rausch 87, 290
Rauschen 114, 193, 362
weilles (graues) 193, 218
Rauschsche Tiauschung 820
Rayleigh-Gleichung 153
Reafferenz(-prinzip) 18, 22, 809, 373,
378, 384, 399, 443, 480, 620—630,
649, 652
Reaktion(s)
663, 749
An- u. Aus- 18
-tendenzen 1068 ff.
-zeit 1036
Realismus
hypothetischer 27
kritischer 15, 27—55, 65, 70, 414
naiver 6f., 15, 19, 66, 70, 318, 411
philosophischer 27
semi-naiver 65 f., 71
Realitdt: s. Wirklichkeit, Welt
Rechts-Links 325, 329, 390, 639, 641 ff.,
895, 1060
Reduktionsschirm 178 ff., 177
Redundanz 363 f., 366, 378, 391 f., 521,
524, 949
Definition 358
-erwartung 366, 368, 380

559 f.

18, 24, 59, 114 f., 309, 635,

4a
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Reflektanz 170
Reflex 397 ff., 414, 421, 662 f., 684,
1118 ff., 1127
Reflexologie 21, 413 ff., 417
Regelkreis 19, 102 ff., 309, 381, 417,
431 f.,, 436 f., 443, 458, 525, 631—634
Regelsysteme, sensumotorische 439 bis
445
Reids Bewegungstiuschung 509
Reiz 15—19, 24, 40{., 47, 59, 309, 361,
364, 373, 385, 413, 415f., 462, 518,
521, 530, 617, 637, 649, 657, 661f.,
668, 673, 684, 693, 698, 711, 738,
749 f., 755, 757, 766, 848, 908, 964 f.,
1018, 1031, 1050, 1117—1122
adiquater 42, 192, 225 f., 229, 231 f.,
235—241, 250, 252, 257, 262 f., 366,
427, 450—486, 1032
-bedingungen 43
-beschreibung 749 ff.
-bindung, gelockerte 369, 918
distaler: s. a. Reizquelle 16, 41, 45,
336, 360, 362, 365, 629
Einzel- 17, 415, 711
Fern- 16, 40
-folge 17
-gegenstand 41, 44, 51
-gestalt 18
-irrtum 759
-konfiguration 17f., 177, 337 f., 346,
361, 749
zeitliche Anderung 755—766
-muster 17 f.
Nah- 16, 41
-physiologische Paradoxien 715—719
proximaler 16, 41, 45, 52, 629, 749
punktférmiger 17, 415, 711
-quelle 7f., 16 ff., 41 f., 558, 729,
757, 794
-Reaktions-Schema 635, 749
sprachlicher 1066—1070
-stiirke, Anderung 763—766
System- 1013
-topographie 357—399
-transformation, kontinuierlich per-
spektivische 628, 630, 768 f.
-verarbeitung, gegenstandsgerechte
357—363
-verarmung 1036, 1068 ff.
-verteilung, feinste 732—737
Reizung
addquate: s. Reiz, addquater
homogene 146 f., 178
inhomogene 177 f.
konstante 146 f., 226
subliminale 113 f.
Rekonstruktionsprinzip 51, 363—371,
391

Relation 871f.
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Relativitit 318
REM 1101, 1103—1116, 1120 f., 1128,
1126 ff.
Reprisentation, kortikale 422
Reproduktion 118
Response bias 1069
Restfaktor 704, 708, 721
Retina s.a. Netzhaut 311, 337—341.
372, 620, 789 f.
Rezeptive Felder 337—341
Rezeptoren 16, 87 f., 223 ff., 235—238,
243 f., 253 ff., 259—262, 311, 337 bis
341, 866, 372, 410 f., 419 ff., 429 f,,
435—440, 442, 445—450, 455, 465 f.,
620, 749, 789 f.
Definition 409
Rhythmus 207, 666, 684 ff., 901
Richtcharakteristik 459, 463—466
Richtung(s) 362, 762, 769, 813 f., 819 ff..
919 f., 961 f., 1059 f.
-konstanz 312, 362, 372, 379, 1010
-tduschung 790, 811, 841
-unterscheidung 465 f.
-wahmehmung 339 ff., 352
akustische 525—547
Schwelle 525, 540, 542
Riemannscher Raum 597, 603
Rigiditit 102, 628, 1038 f., 1041 {.
Ringsektorentiuschung 851
Rorschachscher Formdeuteversuch
845 £., 1036, 1040, 1045
Rotation 367, 377, 454, 459 ff.. 480, 874
Riickfiihrung 858, 380, 414, 441 f.
Riickkoppelung 18
Riickwirkung 414
Definition 358
Ruffinische Kdrperchen 224, 429
Ruhe 310, 314 f., 371, 485, 620 ff., 702,
730, 748, 763, 965
-wahrnehmung 745 ff., 750, 753 f.,
769 f.
Definition 745

416,

Sacculus 447, 449, 451 ff., 464
Sadttigung(s) 99, 149, 161, 252, 758,
823, 825, 828, 830 f., 838, 840
-koeffizient 142—146
spektrale 131, 161, 173, 176
Sandersche Tduschung 793, 803 f.,
841 f., 848
Scanning 1043, 1046
Schafer-Murphy-Effekt 1079
Schall 192 ff., 204 f., 210 f.
-druckdifferenz 526 f.
-ortung: s. Richtungswahrnehmung,
akustische
Schatten 180, 187, 575, 582 f., 585, 611,
756 f.
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Schein
anschaulicher 326
-bewegung 283, 507, 621, 627, 658 1.,
763 tf., 798 f., 846, 1040
-kérperlichkeit 563, 578 ff., 756
-problem: s.a. Leib-Seele-Problem
29, 66, 312, 364, 372, 418
Scherenfernrohr 528, 565
Schichtenlehre 334
Schirm-Effekt, statisch, kinetisch 980 bis
996, 998 f.
Schizophrenie 1049, 1124
Schizothymie 846 f., 1036
Schlaf 87, 1101—1107
-Deprivation 1117
-EEG 1101—1112, 1115—1120,
1126 ff.
-tiefe 1102 f., 1109, 1118, 1127
-wandeln 1116 f.
Schlag
-feld 469
-schatten 575, 582 f.
SchlieBungsgeschwindigkeit, -stiirke
1036

Schliisse, unbewufite 329, 1012, 1065

Schmerz 221, 238—246, 232, 260, 499
Adaptation 241 f.
doppelter 242 f.
-grenze, akustische 203, 206, 211, 218
Oberflichen- 239
Reizung, adiquate 238—241
Schwellen 241, 501
Summation 242
Tiefen- 239

Schnecke 447 f., 452

Schrodersche Treppe 576

Schumannsche Quadrattiuschung 841

Schwachsinn 847

Schwebung 204 f., 216

Schwellen 114, 194 ff., 199—203, 209
bis 214, 217, 227, 233 f., 241, 256,
263 ff., 270, 282, 375, 462, 499 ff.,
525, 540, 542, 561 f., 648, 658, 666.
669—672, 729, 733, 748, 770 ff., 916,
1018, 1067 ff., 1075, 1078, 1118, 1127
heteromodale Beeinflussung 281 f.,

618 f.

Schwerkraft 455, 466, 471, 480 f.

Schwindel 892, 410

Seele: s.a. Leib-Seele-Problem 47, 84,
86, 292, 342, 422

Seelisches
Anschaulich- (1. Sinn) 25 ff., 43, 342
Erkenntnistheoretisch- (2. Sinn) 27,

31, 46, 342

Metaphysisch- (3. Sinn)
Rein- 26
Unbewul3t- 38

36, 46, 342



Sach-Register

Seh(en): s. Wahrnehmung, optische
-feld 63, 311, 693—699, 812
-raum 556—585, 590—612
Anisotropie 790 {f.
Skalierung  590—606
-schirfe 282, 561, 790
-schwelle 282, 561 f.
Sehnenspindeln 435439
Sekundir
-empfindung: s. Syniisthesic
-prozel3 1048
Selbst
-beobachtung: s. Introspektion
-bewufltsein 3, 5f., 107 f., 1045
-erkenntnis 5, 26
-gefithl 108
-kompensation 378-—882
-sittigung 823, 838
-steuerung 101
-vertrauen 1041
-wahmehmung 5, 26, 29, 1035
Selektivitat 1074 f. 1078
SEM 1105
Semantik 418, 1056
Definition 359
Sensitivierung 1074 f.
Sensorische Deprivation 1042, 1070 f.
Sensory-tonic field theory 49 f., 54,
298, 330, 410, 413, 416 f., 435, 480,
787, 1059 f., 1065
Sensualismus 62 f.
Sensumotorik 412, 431, 439—445
Sexualitit 416, 1079, 1099, 1117
Signal(e) 29, 114, 316, 318, 359, 372 ff.,
389, 395, 397, 417, 521, 954
Definition 357
-gewicht 391
inkongruente 385—390. 395
Simultan
-gestalt 1040
-kontrast 133
-16sung 389 ff.
Sinn 939 f., 1052, 1066
-fillle 946
innerer u. duflerer 48
Sinne(s) s.a. Wahrnehmung u. Einzel-
stichworte
-energie, spezifische 366, 410
-organ: s.a. Rezeptoren 413, 450,
519 f., 523, 618, 647, 649, 657 f.,
710
Delinition 409 ff.

-physiologie 72

-psychologie 66

Zusammenarbeit 518, 616—653

Skalierung  590—605, 1020
intraphidnomenale 33, 37

Social perception: s. Wahmehmung, so-
ziale Bedingtheit

1173

Somiisthesie: s.a. Korpersinne 35, 221
bis 246, 252, 412, 425 f., 499, 1070
Sone 215
Sozialpsychologie 1032
Spannung(s) 433 f.
-wahmehmung 409—486
Rezeptoren 411, 419, 421
Spektr;alhellempﬁndlichkeit 137, 158,
156 f.

Sektrum, Erscheinungsweise
140 ff., 156 f., 199
Spiegelung 168, 175
Sprechen 1116
Spurenfeld 1023, 1052 f., 1065
Stabilisiertes Netzhautbild 147, 623,
770
Stab-u.-Rahmen-Versuch 1045
Statolithenapparat 377, 411, 419f.,
425, 447, 450, 453, 463—466, 483,
486, 521
Anatomie 448 f.
Reizung
adiquate 454 ff.
motorische Wirkungen 470 ff.
phénomenale Wirkungen 475—486
rezeptoradidquate 456 ff.
Rezeptoren 465 f.
Stellung(s)
-sinn  411f.
-wahrnehmung 409—486
Rezeptoren 411, 419 ff., 429f.
Stereokinese 578 f., 997
Stereophonie 528
Stereoskopie 388, 527 f., 562 f., 578 {..
608 ff., 612, 799 f., 996 f.
Steuerglied 358
Steuerung 100—105, 1039—1046
Definition 353
Stimme, Rhythmus, Dynamik, Melodie
207
Storgrofen-Aufschaltung  442—445
Stérung 617
Stoff 354 ff.
Stofflichkeit, anschaulich-substantielle
351
Stratum: s. Haut
Streckenhalbierungstiuschung 792, 821,
834
Streifenzylinder 381, 388, 468
Stroboskopie 578, 721 ff., 749, 753,
763 £., 1059
Struktur 4, 8, 19, 25, 32, 36 ff., 46, 733,
735, 901, 903, 908 f., 923, 925, 931 f,,
978, 1012
Strukturalismus 48
Strukturierung 924 f.
Subkutis: s. Haut
Substanzen, photosensitive 136 f.

1811,
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Suggestibilitit 846 f., 1037, 1081
Sukzession
kumulative 720, 725f., 728
mediale 720, 725—730
privative 720
regressive 720, 726
transitorische 725, 728, 730
Sukzessiv
-Kontrast 133
-wahrmehmung 1036, 1040, 1074
Summation 205, 216, 227, 233, 242
Summativitit 885—888
Summenbegriff 885
Symbol 1056, 1066—1070, 1099
Symmetrie 710, 715, 807, 893 f., 904,
925
Syniisthesie 43, 278—300, 506, 620
Assoziationstheorie 290
Bedingungen 296
Definition 278
differentielle Psychologie 285
Entwicklungsbedingtheit 285—288
experimentelle Erzeugung 284 f.
Funktion 278 f.
Gefiihlstheorie 290 f.
genetisch-organismische Theorie 291
bis 300
Historisches 279 f.
bei Kiinstlern 285
kulturelle Bedingtheit 279, 288 f.,
297
Methodik 279 ff.
neurophysiologische Theorie 291
Psychopathologie 289
typologische Psychologie 285
Synthese, schipferische 46
System
physisches 357
-reiz 1013

Tachistokop 283, 296, 795, 827 f., 830 f.,
837, 846, 918, 979, 1036, 1077
Tiuschbarkeit 1036, 1041
Tduschungen 26, 43, 50, 52f., 73, 329,
363, 368, 430, 498, 503 f., 507—510,
513, 520, 609, 644, 750, 776—351,
870 1., 964, 1036, 1041, 1060
geometrisch-optische 53, 329, 507,
609, 776—851, 870 {.
Darbietungsdauer u. -Hiufigkeit
829—832, 1041
Definition 776, 785 ff.
Farb- u. Helligkeitsverhiltnisse
849 f.
figurentbunden 790
figurgebunden 790
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Tiuschungen
Geschichte 787—800
u. Lebensalter 836, 840—844
Simultan- u. Sukzessiveffekt 822
bis 829
u. Typus 844—848
haptische 503 f., 507—510, 513
Tagesreste 1099, 1123
Tagtraum 87
Takt 882
Talbotscheibe 284
Tasten: s. a. Haptik 18, 421, 524, 636 f..
725, 729 £f., 733, 736
EinfluB} des Sehens
TAT 1045, 1077
Taubheit 211
Teileigenschaft 890—896, 898, 902
Teil-Ganzes-Bezichung 706, 732, 886 f.,
890 ff., 895, 897 ff., 999
Teilungstiuschung 804, 815f., 8§22
Tektonik 901, 903
Teleologie 47, 738
Teleonomie 47 f., 51—55, 357, 382,
391, 397, 418
Definition 359
Teleotypus 359
Telestereoskop 527 f.
Temperatur: s. a. Kiillte, Wiarme 228 bis
238, 244 ff., 260
Adaptation 229 ff.
Reizung, addquate 229, 231f., 235
bis 238
Rezeptoren 235—238
Schwellen 233 f.
Summation 233
Tempo, persénliches 846
Tenuitdt 936 f.
Tetanus 434
Tetartanopie 157 f.
Textur 368, 370, 560 f., 638, 701, 732
bis 735, 737, 867, 875
Tiefe(n)
-faktoren (-signale)
des Doppelauges 606—611
des Einzelauges 577, 565—583
-Ferne 565—574
-Korperlichkeit 565, 575—585
-kontrast 610
-kriterien 396
Wettstreit 385, 389, 392
monokulare 577, 611
-lokalisation: s.a. Raumwert, Tiefen-
wahrnehmung 311
-psychologie 85
-schwelle 561 f.
-sensibilitdt: s.a. Somisthesie 411,
418
-signale, empirische 611

504 ff.
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Tiefe(n)
-wahrmehmung 756 ff., 1050
eindugige 556—585
zweidugige 341, 556 ff., 561—564,
590—612
Titchenersche Tauschung 809, 811, 827,
841
Toleranz gegeniiber unrealistischen Er-
fahrungen, Instabiiltit, Ambiguitit
1040 ff., 1046
Ton 193
Brillanz 209
-dichte 209
Differenz- 205
-gemisch 193
-héhe(n) 198, 209, 252, 881, 883
Intensititsabhingigkeit 202 f.
-skalen 199—202
-unterscheidung 194
-unterschiedsschwelle 200 ff.
Zeitabhingigkeit 203 f.
intermittierender 204
Kombinations- 204 f., 216
-leiter 199, 201
modulierter, rhythmisch verinderlicher
206, 216

Nieder- 193, 196

Ober- 193, 202, 205—209
reiner 208, 527, 547
Stor- 217

Summations- 205, 216
Teil- 198

Verzerrungs- 206
-volumen 209
Tonigkeit 197
Tonus: s. a. Sensory-tonic ficld theory
434 f.
-Theorie 412—417
Topologie 9f., 32 ff., 88, 98, 332, 347,
349, 351
Tragage-Versuch 968
Traction-Versuch 961, 968
Trading-Funktionen 530—533, 536,
545 f., 548 f.
Trigheit(s)
-kraft 455, 480 ff.
spezifische 658
Trance 87
Transaktionalismus
1070
Transfer 1064
Transformation(s)
-annahme 1012
Transinformation 364 f., 372
Definition 358
Translatation 367
Transponierbarkeit 880—885, 888

1032, 1056—1061,

367, 900
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Transport-Versuch 964, 966 f£.
Trapezfenster 571, 1058
Traum 7f., 26, 87, 112, 432, 1097—1128
-arbeit 1099, 1111
-dauer 1113f, 1121, 1126f.
-Deprivation 1127
-deutung 1098 f., 1125 f.
Methodik 1098 f.
-erinnem  1107—1113
experimentelle Kontrolle 1100—1128
-forschung  1098—1102
Methodik 1100 ff.
-gedanke 1099
-geschwindigkeit 1113 f.
-inhalt 1099, 1111, 1113—1116, 1120
bis 1124
hypnotisch induzierter 1124 ff,
zeitliche Bedingungen 1108—1111,
1113 £.
Treffen 308
Tremolo 206
Tremometer 846
Triller 206
Tritanopie 157 f.
Tunnel-Effekt 723, 988—994, 999
Typologie 285, 844—848. 928, 1035 bis
1038, 1047

Ubelkeit 221

Uberkonstanz 398

Uberkreuzung 566—569

Ubertragungs
-eigenschaft 358
-glied 358

Uberzeugung 10 f.

Ubung s.a. Erfahrung, Lernen 1063 f.

Uhr, innere 664

Umfeldwirkung 133, 1045

Umgebung 873 f.

Umschlagfigur: s. Kippfigur, Figur-
Grund-Bezichung

Umschlagfrequenz 1036

Umstrukturierung 720, 1044 ff., 1058

Umwelt 656, 1032, 1045 f., 1057
anschauliche, phinomenale 9f., 25,
27 ff., 40 f., 58, 475
biologische 26

Umzentrierung 720

Unbewufltes 79—84, 87, 91, 93—100,
104, 106, 108, 117

Unbewuf3theit 109—115

Unmittelbares 30

Unterhaut 222 f., 225

Unterscheidungsverhalten 59 f., 89—92,
97, 99f., 114, 118, 132, 225, 1016f,,
1033, 1042, 1062
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Unterschieds
-empfindlichkeit 646 ff., 669—672
-schwellen: s. Schwellen
Unterstiitzungsfliche 421, 470
Unwahrehmbar Vorhandenes: s.a. Er-
ginzungserscheinungen 368, 394, 568
Urraum, zweidimensionaler 559 f.
Urteil(s)
absolutes 664, 1005—1008, 1015, 1021
bis 1024
-geschwindigkeit 1036
komparativisches 1005
-tduschung 797, 799
Usnadzes Volumtiuschung 513
Utriculus 447, 449, 453, 458, 464 ff.,
480, 482 f.

Valenz 17, 19

Validitit, okologische 1055 f.

Variabilitit 813—822, 837, 901

Variable, intervening 59, 64 f.

Vater-Pacinische Korperchen 411, 429,
440

Vektorenanalyse 759—762

Veridnderung: s. a. Bewegung, Geschehen
746, 751, 755—766, 901, 954, 1009

Verankerung 814, 819—822, 1009,
1012, 1017 £f., 1022

Verbalisierung 82, 1066—1070

Verdeckung(s) 568 f., 703, 724, 980
-effekt, akustischer 216, 524

Verdoppelung 166 f., 566 f., 575 f.,
716 £, 965 £., 974, 980

Verdringung 1112

Verformung 563, 571, 574, 577—582,
585, 719, 757

Vergangenheit 687

Ver%?genwéirtigtes: s. a. Einzelstichworte
6

Vergleichsverfahren 665, 668
Verhiltniswahrnehmung 1012
Verhalten(s): s.a. Unterscheidungsver-
halten, Wahmehmung u. Verhalten
23, 31, 54, 80, 86, 90 f., 119, 712 ff.,
719, 838 ff., 843, 932, 1000, 1031, 1043,
1063, 1075
-forschung 3 f., 15 ff., 19, 368, 740
-physiologie 21f., 413 f., 417 f.
prireflexives 116 f.
im Traum 1116{.
u. Zeit 673—8677
zielgelenktes 618, 630—635
Verifizierbarkeit 61
Verlagerungsschwelle 771
Vermengung 796 f.
Verschiebung 719
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Verstirkung 227 f.
Versuchsanordnung 16
Vertikale(n) 310, 314 f., 325, 368, 371.
879, 384, 393f., 411, 421, 475—483.
501, 503, 508, 594, 647, 787, 919 f.,
1008, 1010, 1045
-Horizontalen-Tduschung 329, 508 f.,
644, 786 £., 789—793, 795, 814—818.
gé’.é, 824, 832, 837f., 841, 843, 845,
-Konstanz 369, 377, 420 f., 475 f.,
480 f.
Verursachung: s. Kausalitit
Vervollstindigung: s.a. Erginzungs-
erscheinungen 715 ff.
Verzerrung 206, 575 ff.
Vestibularapparat 410 f., 419 f., 446,
472—486, 521, 747, 752, 754
adiquate Reizung 450—486
biologisch 466—472
psychologisch  472—486
rezeptor- 456 ff.
Schwellen, absolute 462
Ubertragungseigenschaften 458466
Vexierversuch 1069
Vibrationsempfindung 196, 221, 225,
227, 244 f., 283, 452, 518, 658
Vibrato 206
Vieth-Miiller-Kreis
Vigilanz 1073
Visual cliff 638
Vitalismus 67 f.
Vitalitit 416
Volkmannsche Tiuschung 787
Vollmerscher Leseversuch 846
Volumen 209, 320, 513
intermodale Qualitit 295
Vorgang 719f.
Vorgefundenes s. Angetroffenes
Vorgestalt: s. a. Aktualgenese 732—737
Vorlage 778—782, 785, 801
Vomn-Hinten 325, 478, 482, 895
Vorstellung 345, 846, 1043, 1113 ff.,
1122 f.

592 f., 598 ff., 607 f.

Wachheit 86 f., 103 ff., 107, 116, 1073
Wirme 221, 228f., 231 ff., 235, 237,
245, 252, 298, 499, 1004
Schwelle 233, 501
Wahmehmung(s): s. a. Einzelstichworte
23, 28, 71f., 98, 521, 618, 622, 776,
866—949, 1034
-abwehr 1069, 1075
-akt 342
akustische 192—218, 252, 518—3551,
747
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Wahrnehmung(s):

amodale 9, 166, 314, 369, 628, 726 f.,
730, 978—1000

Bedeutungs- 1063, 1066—1070

begriff 1032 ff., 1082

Beriithrungs- 224—228

Bewegungs- 337, 339 ff., 352, 366 ff.,
624, 752 f., 1059, 1063 f.

Ding- 616

-ding 45

Druck- 224—228

Entfernungs- 525, 547—551, 559 ff.,
565—574, 598—605, 1058

Erfolgs- 1035

Farb- 131—158, 161—189, 282, 284,
1070

Figural- 50, 368, 693—741, 776—851,
901

Form- 372, 499, 1052

Fremd- 26

frithkindliche 736

genetischer Aspekt 8, 291—300,
1047 ff., 1064 f.

Geruchs- 250 ff., 259—272

Geschehens- 745—772, 875

Geschmacks-  250—258

-geschwindigkeit 1036

Gestalt- 693—741, 797 {.

-gestalt, unvollstindige duBlere Fest-
legung 369

Gewichts-: s. a. Spannungswahrneh-
mung 411f., 426, 510, 1015—1019,
1021

Groflen- 362, 369, 499, 1058

Haltungs- 368, 412, 421, 433—439

haptisdhe  498—-513

-inhalt 41, 51, 364, 368, 413

intermodale Qualitiiten 278—300,
505 f., 635, 882

Kausalitits- 954—975, 1077

-konstanz: s. Konstanz

Lage- 409—486, 499

-lermen 368, 1032, 1050—1071

-mechanismen, Thecorie 1060

motivationale Bedingtheit 714, 1032,
1071, 1078 f.

nicht-sinnliche Bedingungen 1031 bis
1082

optische: s.a. Einzelstichworte 131
bis 158, 161—189, 252, 337—342,
366—371, 426, 556—585, 590—612,
747, 776—851

-organisation 1031

u. Personlichkeit 54, 846, 1031 f.,
1034—1049, 1079

-physiologie 72

als Prozefl 1065

Wahmehmung(s):

-psychologie 109 f., 114, 339, 412,
747—750, 752, 955
assoziationistische 616
im Aufbau der Psychologie 3—19
erkenntnistheorctische Grundlagen-
probleme 7, 11—15, 21—74
gestalttheoretische 50 f.

u. Lehre vom Bewuf3tsein 5—11
reine 42—45, 49, 51

-qualitiiten, gegenseitige Beeinflussung
282 ff., 295 ff., GI8 f.

Raum- 307—399, 518—551, 556—585,
590—612, 636

-raum
anisotroper 324 f., 329
Asymmetrie 639, 647
dynamisch inhomogener 324 f., 329
evidente Struktur 822—326
funktionale Struktur 326—330, 357
homogener 318
isotroper 318
Metrik 320 f., 325f., 329, 346
Relativitit 318, 326

Richtungs- 339 ff., 352, 525547

Ruhe- 745 ff., 750, 753 f., 769 f.

Schmerz- 238—243

-schwellen: s. Schwellen

Selbst- 5, 26, 29, 1035

Somiisthesie 221—246

soziale Bedingtheit 714, 741, 1032,
1071, 1078, 1080 {f.

Spannungs- 409—486

Stellungs- 409—486

-struktur
amodale Erginzung 978—1000
kausale 964—972, 974

subliminale 110, 1069, 1079

Sukzessiv- 1036, 1040, 1074

-tduschungen: s. Tiduschungen

u. Tarnung 1036

Temperatur- 228—238

Tiefen- 756 ff., 1050
eindugige 556—585
zweidugige 341, 556 ff., 561—564,
590—612

Verhiltnis- 1012

u. Verhalten 624—646, 652f., 719f.,
838 ff., 843, 932, 1032, 1056—1061

Vibrations- 196, 221, 225, 227, 244 f.,
283, 452, 518, 658

Zeit- 656—687

Wabhrscheinlichkeitstheorie (Piaget)

837 f.

Warten G678 f.
Webersches Gesetz 265, 671, 1016
Wecken 1107 f., 1111 ff.
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Wedhsel-Wirkung(s) 250 f., 259, 385,
415f., 418—421
Definition 358
-theorie 29
Weismannsches Biindel 436
Weitengefiithl 323
Welt: s. a. Wirklichkeit 27, 1097
anschauliche 310, 350, 1010 f.
AuBlen- 24 ff., 28, 41, 416
-bild

physikalisches 30 f., 40, 44, 64, 317
wissenschaftliches 320 f.
Erfahrungs- 34f.

evidente 326
-form, metrische 30
Gegenstands- 30, 53, 364
Innen- 26
Korper- 26
kritisch-phdnomenale 27—30, 65
Lebens- 34 f.
Merk- 5, 7, 17, 35
naiv-phinomenale: s.a. Wahrneh-
mungswelt 27—30, 65
physikalische 326, 366, 368, 518, 591
psychologisch-funktionale 326
-schema 28, 40
transphéinomenale, bewuf3tseins-
jenseitige 27—31, 58, 62, 64
Um- 656, 1032, 1045 f., 1057
anschauliche, phinomenale 9f., 25,
o7 ff., 40f., 58, 475
biologische 26
Wahmehmungs- 6, 10, 14 ff., 19, 27
bis 31, 83 f., 37, 39 ff., 49, 53, 366
Werkzeugeffekt 969
Werthaltungs-Test 1067, 1079
Wesenseigenschaft 902 ff., 907 f., 937
Wiener Kreis 55 ff.
Willensfreiheit 101
Willkiir
-impuls 622
-motorik 431, 434
Willkiirlichkeit 100—105
Will to perceive 1054
Winkelbeispiel 909 ff., 921 f.
Wirklichkeit(s): s.a. Welt 6f., 10, 13,
16, 37, 73, 870, 875f., 944 f., 1042
anschauliche 6f., 10, 14 ff., 19
-begriffe (Metzger) 875f.
physikalische, bewuBtseinsjenseitige
7, 18 £., 15, 350
im Traum 1097 f.
Wirkung(s)
-akzent 893 f.
-gabelung 374, 418, 1013
-gefiige 309, 359, 381, 389, 414, 417,
431

Definition 357
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Wirkung(s)

gerichtete 358

-plan 420

Definition 357

Wissen 105, 107 f.
Witte-Konig-Effekt 611
Wort

-frequenz 1067 ff., 1078

-parameter, nicht-sensorische
Whundtsche Tiuschung 787

1067 f.

Ypsilon-Bindung 577

Zeichen 359
Zeit 656, 677, 745, 750, 875
Ableitungen 751—755
Anpassung 661—664
ausgefiillte 665 f., 668, 670, 680 f.
Dauer 656 f., 661 f., 664 f., 668 f.,
672, 680, 958 £., 961
Einheit 664 f., 680
Einordnung 657
-fehler 1040
Folge 656—661, 665 f.
-gestalten  719—728
-intervall 666 f.
leere 665 £., 668, 670, 672, 680
-messung 683
Orientierung 656 f., 662, 684—687,
1070, 1113
-perspektive 118
-reflex, bedingter 662, 684
-schiitzung 656—G687
Alterseinflul  680—683
Methodik 664 f.
motivationaler Einflu 677—680
pharmakologischer Einflu3 683
situativer Einflufl 673—677
Schwelle 666, 670, 733
-skala 669—672
-strecke
Schdtzung 656, 661, 664 f., 669,
672—684
Unterscheidung 663 f.
Wahrmehmung 656, 661, 664—672
Unterschiedsempfindlichkeit 669 bis
672
-verhalten 459—462
-wahmehmung 656—687
Methodik 664 f.
-wert 521
Zeitlichkeit 118
Zenons Problem 747, 749
Zentralnervensystem 28 f., 61, 64, 70,
101, 260 ff., 309, 331—335, 337, 347 {.,
871, 377, 383f., 414, 419, 422, 424 f.,



Zentralnervensystem
430 f., 433, 443 f., 447, 474, 480, 486,
520, 523, 528, 740, 1117, 1127 f.
Zentraltendenz 837
Zentrenlehre 309, 414
Zentrierung  835—838, 905, 1077
Zentrifugalkraft 454 ff., 464
Zerlegung 350 f.
Zielen 308
Zollnersche Tduschung 785 ff., 793,
799 ., 805, 823, 829, 841, 849 f.
Zukunft 687

Zulu

1058
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Zusammenarbeit
intersensorielle 619, 635—646
sensumotorische 619—635
Zusammengefaftheit: s. a. Gliederungs-
gesetze, Gruppierung 697, 699, 701 f.,
707, 710 f., 721—731, 871
Theorie 737—741
ZweckmiBigkeit 307
Zwischenabstandstiuschung 850
Zwischenraum 329, 368, 560, 740, 962
Zyklopenauge 593 f.
Zyklothymie 846 f., 1036



