
Die Lehre von der tonischen 

Innervation 

I. BEGRIFFSBESTIMMUNG 

Der Ausdruck «Innervationstonus» ist ein alter und bezeichnete zuniichst die ner
v6se Verursachung einer andauernden kontinuierlichen oder rhytmischen Organfunk
tion, speziell des Spannungstonus gewisser Muskeln oder der Frequenz der Herzrhytmik 
und der Atemrhytmik. Mit dies er Formulierung erscheint keine prinzipielle Difffrenz 
zwischen nerv6ser Erregung und Innervationstonus gemacht, vielmehr nur ein Un
terschied der Dauer der Wirksamkeit aufgestellt. Schien es {;loch, wenigstens auf gewis
sen Gebieten, als ob man den natürlichen Innervationstonus durch andauernde Zufuhr 
künst1icher Reize zur Nervenleitung nachahmen und ersetzen k6nnte, was allerdings 
in Wirklichkeit nicht zutrifft. Immerhin mussten die hiebei auftretenden mehr oder 
weniger deu tlichen Erscheinungen der Erm üd ung, des Versagens oder des En tschl üp
fens davor bedenklich machen, eine einfache Gleichsetzung von natürlichem Innerva
tions tonus und dem Erfolge künst1icher Dauerreizung vorzunehmen. 

Eine wahre Sonderstellung erhielt die tonische Innervation jedoch erst dadurch, 
dass ieh (seit r904) (r) den Begriff der Zustandsbedingung auf dies es Verhiiltnis anwandte 
und eine prinzipielle Trennung der tonischen oder Dauerinnerva tion von der vor
übergehenden oder a1terativen Innervation durchführte. Die dabei beabsichtigte Aen
derung der begriffiichen Grundlagen ist von iihnlicher Art wie jene, welche E. Hering (2) 

(I) Zuerst in .Das AnpasstUlgsproblem in der Physiologie der Gegenwarto. Arch. des sciences biolog. (Festschrift für J. P. PaIO ' 
low), p. 79'96, spez. p. 81,1904, und in ,Physiologie des Gehirns •. Handb. d. Physiologie, herausg. von W . A. Nagel, Bd. 4, spez. S. I, 

12·14, 87'93. Braunschweig, 1905. 
(2) Zur Lehre vorn Lichtsinn. S. B. d. Wiener Akad. d. Wiss. Abt. III. Band. 66, 68, 69, 70, 1872-1874 auch sep.- Uber die 

speziftschen Energien des Nervensystems. Lotos 1880. N. F. Bd. I. - Zur Theorie der Vorgange in der lebenden Substanz. Lotos 
1388. Bd. IX. - Ueber Ermüdung und Erholung des Sehorganes. Arch. f. Ophthalm. Bd. XXXVII, Heft. 3, S. I, 1891. - Zur Theo· 

_ rie der Nerventatigkeit. Veit & Co. Leipzig, 1899. - Grundzüge der Lehre vom Lichtsinn. Handbuch der ges. Augenheilkunde. 
2. A. Leipzig 1905 (Init Fortsetzungen). 
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dureh Ueberwindung des a1thergebraehten Ermüdungsbegriffes und seine Ersetzung 
dureh den Begriff der adaptativen Zustandsanderung in der physiologisehen Optik 
herbeigeführt ha t. 

In der neu en Formulierung bedeutet tonisehe Innervation eine dauernde Einfl.uss
nahme eines nervosen Gliedes auf ein anderes solehes oder auf ein nieht-nervoses 
Erfolgsorgan in der Art, dass der Zustand des einen bestimmend ist für den Zustand 
des anderen. So kann beispielsweise der normale Stoffweehsel bezw. eine bestimmte 
Komponente desselben in dem einen Gliede eine spezielle Bedingung darstellen für den 
normalen Stoffweehsel im anderen Gliede. Eine solehe dauernde Abhangigkeit ist in 
Analogie zu setzen mit der Tatsaehe, dass beispielsweise für die normale Herztatigkeit 
das dauernde Gegebensein von Salzteilen bezw. Ionen von bestimmter Art, von bes
tin1mter Konzentration und von einem bestimmten Misehungsverha1tnis - speziell 
H+: OH- (r) sowie Natrium: Kalium: Calcium: Magnesium-eine absolute Bedingung 
darstellt. (S. Ringer, S. Locke, Overton, F. Hoeber, u. a.) Eine ebensolehe Bedeu
tung hat das Gegebensein von Temperaturwerten innerhalb eines bestimmten Inter
valls oder von Werten des Innendruekes oder der Wandspannung - ein Moment, das 
allerdings nur beim Sehneekenherzen eine absolute Tatigkeitsbedingung darstel1t. Ieh 
fasse demnaeh die tonisehe Innervation als eine Einfl.ussnahme auf, welche eine Be
dingung für die Tatigkeit des innervierten Gliedes darstellt, dasselbe also in einen 
bestimmten Zustand versetzt und in dies em erha1t. Man kann daher noeh deut1ieher 
von Bedingungs-oder Zustandsinnervation spreehen. 

Die Abgrenzung der tonisehen Innervation gegenüber der a1terativen, mag diese 
in einer vorübergehenden Hemmung oder Erregung bestehen, z. B. an einem Skelet
muskel Zuekung, bezw. Tetanus bewirken, wird besonders eindringlieh {2emaeht dureh 
folgenden Vergleieh. Bei Einwirkung des konstanten Stromes auf den Nerven oder Mus
kel lost bekanntlieh die Kathode naeh Sehliessung eine Erregung bezw. Kontraktion, 
die Anode Hemmung bezw. Ersehlaffung aus. Der künstliehe Reiz ruft zumaehst einen 
polar vers ehie den en Reizeffekt hervor, welcher jedoeh unter den gewohnliehen Versuehs
verha1tnissen, speziell beim Warmfroseh, raseh vorübergeht und einem Ruhezustand 
Platz maeht. Der Reiz ist seheinbar wirkungslos geworden. Die A1teration ist abgelaufen, 
jedoeh hat das durehstromte Organ eine neue Gleiehgewiehtslage gewonnen; es ist 
unter A1terationserseheinungen Dank seinem Anpassungs-oder Adaptationsvermogen 
in einen neuen Zustand übergegangen, den man a.ls Elektrotonus bezeiehnet. Diese neue 

(I) Die Variationsbreite der H+ Jonenkonzentration, innerhalb welcher sich das Verrnogen rhythmischer Automatie aussert, 
ebenso das bezügliche Optimum ist fur die einzelnen Herzabschnitte charakteristich verscbieden (D. Dale und C. R. A. Tlzocker, 
J ourn. oI physiol. vol. 47, p. 492, I9I4). 
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Reaktionsstatus erscheint dadurch eharakterisiert, dass sieh das Verhalten gegenüber 
einer neuerlichen Reizung geandert hat. Diese Aenderung betrifft die einzelnen Qua
litaten der Erregbarkeit - als welche wir Reizbarkeit (Anspruehsfahigkeit für aussere 
Reize), Leistungsfahigkeit (Arbeitsvorrat), Leitungsvermogen (Anspruehfahigkeit für 
den inneren Kontinuitatsreiz) unterseheiden (Ad. Fick, J. Bernstein, L. Hermann, 
Th. W. Engelmann, A. v. Tschermak, H. E. Hering, F. B. Hofmann u. a.). Ganz ahnliehes 
gi1t von der Adaptation an einwirkende Temperatur oder meehanisehe Last, mag dabei 
ein anfangliehe Altera tion oder ein wirkungsloses «Einsehleiehenn erfolgt sein. Rier 
wie dort ist das aussere Agens infolge der Selbstregulierung oder del' Adapta tion der 
lebenden Substanz «überwundenn worden d.h.zu einer Bedingung geworden, die einen 
neuen Zustand erha1t-Ím obigen Beispiel einen bestimmten Thermotonus oder einen 
Belastungszustand, sogo Barynotonus. Die anfangliehe Alteration erweist sieh ~onaeh als 
der Ausdruck dafür, dass die Adaptation, bezw. der Weehsel der Zustand::-oder Gleieh
gewiehtslage nieht raseh genug erfolgt ist. 

Gesehieht nun der Wegfall des ausseren Agens, das zu einer Zustandsbedingung 
geworden ist, an das sieh die lebende Substanz adaptiert bat, raseb genug, sodass die 
neuerliehe Adaptation nieht gleiehen Sehcitt halten kann, so verrat sieh die neuerliehe 
Zustandsanderung ausserlich dur eh eine sogo Oeffunungsalteration. Dieselbc ist zugleieh 
der Ausdruck dafür, dass wahrend der bisberigen Einwirkung des ausseren Agens eine 
andere Gleiehgewiehtslage bestanden hat. Als so1che Oeffnungsalterationen fasse ieh 
nieht bloss die von der Anode ausgehende Oeffnungszuckung auf, sondem ebenso die 
gesamten Naehbilder (speziell ihre negativen Phasen), we]ehe wir auf dem Gebiete des 
Farben-oder Bewegungssinnes des Auges, des Temperatursinnes und des Gesehmaek
sinnes, des Bewegungssinnes des Gesamtkorpers an uns selbst beobaehten. 

In diesen Beispielen stellt das aus~ere Agens zunaehst einen Reiz dar und hat einen 
a1terativen Einfiuss, weiterhin wird es eine Zustandsbedingung und hat einen tonischen 
Einfiuss. In ganz analoger Weise ist die nervose Einfiussnahme entweder eine a1terative 
oder eine tonisehe. Die tonisierende Zelle oder Leitung verhalt sieh zu den von ihr 
abhangigen Zellen wie die Quelle eines ausseren Dauerceizes zu einer betroffenen le
benden Substanz. Die tonisehe Beziehung erweist sieh als bedeutsam für den gesamten 
Reaktionsstatus wie für die autoehtonen Leistungen der abhangigen Gebilde. 

n. VORKOMMEN VON TONISCHER INNERVATION 

Diese theoretisehen Aufstellungen über den Beg1iff der tonisehen Innervation 
seien nun dureh Beispiele ihres Vorkommens belegt und belebt, wobei aueh noeh einige 
Detailzüge in das Gesamtbild einzutragen sein werden. 
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A. Am vegetativen Nervensystem. 

Besonders genau siudiert ist die tonisehe Innervation an Erfolgsorganen des vege

tativen Nervensystems, speziell an den Hohlmuskeln mit automatiseher Rhytmik, 
zunaehst an den Lymphherzen der ungesehwanzten Batraehier. Ieh konnte an dem 
kaudalen Paarc der Lymphherzen- das eervieale hat minder zugangliehe Nervenleitun
gen-dartun, das s sie unter dem dauernden Einflusse der kaudalsten Spinalnet'ven 
stehen, welehe- nebenbei bemerkt-einander diesbezüglieh v611ig vertreten k6nnen 

• 
(N. spinalis XI seu eoeeygeus superior und N. spinales XII-XVI seu eoeeygei inferiores 
naeh A. v. Tschermak). Dieser Einfluss ist, nach dem bioelektrischen Verhalten dieser 
N erven zu sehliessen, kein lhytmischer, sondem ein kontinuierlieher. Er kann dement
spreehend aueh dureh Einwirkung des konstanten, wie des faradisehen Stromes auf 
die (praeganglionaren) Lymphherznerven (N. eoeeygeus superior) für eine gewisse 
Zeitdauer ersetzt werden. Bei überstarker Reizung der Nerven tdtt tetaniseher Still
stand des Lymphherzens ein, wahrend interessanter Weise einzelne Induktionssehlage 
vom N. eoeeygeus superior aus, also dureh a1terative Innervation, Einzelkontraktionen 
auszu16sen verm6gen. Naeh Aussehaltung des Rüekenmarkes, bezw. jener Nerven
leitungen, welehe die fortbestehenden Anteile der Nerven des Larvensehwanzes dar
stellen, h6rt bei der Gattung Rana -speziell beim Wasser-und beim Taufrosehe-die 
Tatigkeit der hinteren Lymphherzen in der Regel v611ig auf, wahrend sie bei anderen 
Batraehiergattungen, wie beim Laubfrosehe und bei der Unke, meist noeh fortgeht, 
jedoeh nieht in normaler Art, was Ryhtmus und Kontraktionsweise anbelangt. Aus 
diesem Verha1ten isi zu ersehliessen, dass der kontinuierliehe Einfluss des Zentral
nervensystems in den ersteren Fallen eine unerlassliehe oder absolute Tatigkeitsbe
dingung darstellt, wahrend ihm in den anderen Fallen nur eine relative, f6rdemde 
Bedeutung zukommt. Die Abgrenzung zwisehen absoluter und relativer Bedingungs
innervation ist, wie aueh das Verhalten einzelnen Ausnahmsindividuen Iehrt, natür
lich keine seharfe. Das Lymphherz sehlagt naeh all dem überhaupt nur oder wenigstens 
normal nur in einem bestin1mten neurogenen Kineotonu<;. 

Eine analoge tonisehe Innerva tion dürften die mesenterialen Lymphgefasse der 
Wirbelwesen besitzen, soweit sie zu rhythmisehen Kontraktionen befahigt sind. Diese 
Befahigung scheint vieI weiter verbreitet zu sein als man gew6hnlich annimmt, al1er
dings an die weitere und zwar absolute Bedingung geknüpft, dass ein gewisser FüI
lungszustand, eine gewisse Dehnung der muskelführenden Wand besteht. 

Einen in vieler Hinsieht ahnliehen nerv6sen Dauereinfluss, wie el' eben für die 
Eigenmotoren des Lymphstromes er6rtert wurde, m6ehte ieh für das Blutherz der 
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Wirbélwesen annehmen. So gesichert heute dÍ(, Annahme einer muskul6sen Grundlage 
nieht bloss für die Erregungsleitung von Herzabsehnitt zu Herzabsehnitt, sondem 
aueh für die BeHihigung zur automatisehen Rhytmik zu nennen ist, so darf dorh die 
vielfiiltige Bedeutung des Nervensystems für deren normale Aeusserung keireswegs 
untersehatzt werden. Eine Unterschatzung ware es m.E., wollte man si eh die nerv6se 
Einfiussnahme beschrankt denken auf die Frequenz, die Kontraktionsstarke, die 
Gesehwindigkeit des Erregungsablaufes und die Reizbarkeit oder Anspruehsfahigkeit. 
Schon der Einfiuss auf die Kontraktionsstarke ist nur dann wirklieh verstandlich, 
wenn an eine neurogene Veranderliehkeit des Zustandes des Herzmuskels selbst 
gedaeht wird (vgl.den Begriff der neurogenen Allodynamie bei F. B. Hofmann). 
Darüber hinaus halte ieh es ab er noch für wahrscheinlich, dass ein Dauereinfiuss 
gewis,>er F6rderungsnerven im Sinne einer Bedingung für die Aeusserung der rhyt
mischen Automatie an sieh oder wenigstens für die normale Aeusserung besteht. 
Diese neurogene tonische Abhangigkeit der im Prinzip myogen begründeten Herz
tatigkeit kann eine absolute oder eine relative sein. Beim Molukkenkrebse Limulus 
polyphemus scheint unter gew6hnlicher Verhaltnissen, wie ieh aus fremden Beobacht
ungen (A. ]. Carlson (1) vgl. auch W. A. Garrey) erschliessen m6chte, der Dauereinfiuss 
des Nervensystems geradezu eine absolute Bedingung dafür zu sein, dass das Blutherz 
überhaupt seine ryhtmisehe Veranlagung aussert. Da dieselbe -unter besonderen Be
dingungen (so Einsenken in 6/10 Normal-Kochsalzlosung) -doch aueh naeh tunlich,ter 
Ausschaltung des Nervensystems hervortritt, betraehte ieh die Tatsache des Herz
sti1lstandes nach Nervendurehtrennung nicht als Beweis für einen neurogenen Ursprung 
der Herzautomatie in diesem Falle. Vielmehr seheint es mir, dass für gew6hnlich erst 
.ein kontinuierlicher Nerveneinfiuss das Herz in einen Zustand versetzt und in diesem 
erlüi.lt, in welchem eben seine prinzipielle Befahigung zu spontaner Ryhtmik erst 
hervortritt. Diese erweist sieh an eine tonisehe Innervation geknüpft. 

Beim Wirbeltierherzen ist zwar kein Fall eines absoluten nerv6sen Bedingtseins 
.der rhytmischen Tatigkeit bekannt. Vielmehr konnte gezeigt werden, dass sieh dies e 
arn Embryo-speziell des Hühnchens und gewisser Knorpel-wie Knochenfi.sehe, u. zw. 
zunaehst in Form einer relativ langsam und gleichmassig fortsehreitenden peristal
disehen Welle - bereits in einem Entwieklungsstadium manifestiert, in welehem das 
Herz eben Schlauchform gewonnen hat, aber weder Doppelbreehung oder Querstreifung 
an den Herzmuskelzellen (W. Preyer, Chiarugi, F. Marceau) noeh Nerven innerhalb des 
Herzens naehweisbar sind (G. Fana, W. His d. ]., A. v. Tschermak, St. Patan, Braus). 
Erst spater verrat sieh die Vorhofkammergrenze als Schnürfurche, an welcher die 

(I) Vgl. Seine zusammenfassende Darstellung. Ergeb. d. Physiologie 8. J g. S. 371-412. 1909. 
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sonst bereits rascher ablaufende Kontraktionswelle eine lokale Verz6gerung erHihrt
dann gewinnt auch der Herzmuskel seinen normal en mikroskopischen Bau. Aber noch 
weiterhin bleibt das embryonale Herz nervenfrei, nur sieht man die Wachstumskolben 
der Nerven immer naher an dasselbe heranrücken (W. His, d. ]., St. Paton, Braus). 
So beweisend diese Daten für einen myogenen Ursprung der Rhytmik des embryonalen 
Herzens sind, so bildete doch die Beobachtung (Carrel, Burrows, Braus) eine sehr 
willkommene Erganzung, dass auch die isolierten Muskelzellen des embryonalen Her
zens bei Gewebekultur auf künstlichem Nahrboden rhytmische Kontraktionen er
kennen lassen .. Vom frühesten Beginne seiner Tatigkeit an, durch das ganze Stadium 
der Nervenlosigkeit hindurch zeigt ferner das Wirbe1tierherz bereits all die zunachst 
arn ausgebildeten Herzen erkannten fundamentalen Eigentümlichkeiten: namlich eine 
sehr erhebliche Refraktarphase, das Gesetz der maximalen Reaktion auf verschieden 
starke Reize oder das Gesetz: Alles oder Nichts, die Erscheinung einer kompensatorischen 
Pause nach künstlich ausgel6ster Extrasystole an Vorhof und Kammer (eine Qlosse 
Folge ihrer Refraktarphase, solange sie in abhangiger Pulsation begriffen sind), sowie 
das Gesetz der allseitigen Erregungsleitung. Der Nachweis für dieses Verhalten wurde 
speziel1 arn embryonalen Fischherzen (A. v. Tschermak), teilweise auch arn embryonalen 
Hühnchenherzen (Ph. Bottazzi) erbracht (I). 

Nach dem hier nur kurz Angeführten ist nicht zu bezweifeln, dass nicht b]oss die 
rhytmische Automatie, sondern auch die eben genannten Grundeigenschaften dem 
Herzmuskel als so1chen zukommen. Gleichwohl besteht die M6glichkeit, ja meines 
Erachtens eine gewisse Wahrscheinlichkeit dafür, dass eine gewisse Dauerinnervation 
für die normale Herstatigkeit eine relative Bedingung darstellt, das s das ausgebildete 
Herz nur in einem nerv6s bedingten Zustande, in einem bestimmten neurogenen Ki
neotonus normal arbeitet. Diese von mir aujgestellte Anschauung (Igo7 ausdrücklich 
formuliert) (2) betrachtet die Herztiitigkeit zwar als myogen begründet, 1'edoch in gesvissen 

Richtungen als neurogen, bezw. neurotonisch bedingt und zwar als relativ bedingt. Dadurch 
wird eine Brücke geschlagen und eine Verstandigung angebahnt zwischen der jün
geren myogenen Theorie (W. GaskeU, Th. W. Engelmann, W. His d. ]. u. a.) und der 
alteren, rem neurogenen Theorie der Herzautomatie (W. A. Volkmann, H. Kron

ecker, u. a .) Die Analogisierbarkeit des Bedingungseinfl.usses des Nervensystems mit 
jenem bestimmter Ionen, Temperatur-und Füllungsgrade wurde bereits oben ange
deutet. 

(I) Vergl. auch die Beobachtungen A. ]. Carlso,~'s arn embryonalen Krebsherzen von Limulus. 
(2) Pflügers Arch. f. d. ges. Physiol. Band lIg, 1907. spez. S. 221; Sitzungsber. d. Wiener Akad. d. Wiss. Abt. III. Bd. lIS, 

1909. spez. S. 93; Folia neurobiologica Bd. l, H. I. 1917. spez. S. 36 un Bd. 3. 1909. spez. S. 693. - VgI. auch H. E. Hering. Pflü· 
gers Arch. Bd. , 141, S. 497, 19II. 
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Allerdings bedarf die hiemit vertretene Auffassung noch eingehender Begründung. 
Von Einzeldaten hiefür seien nur die Beobaehtungen angeführt, dass künstliehe fara
disehe Reizung der Forderungsnerven ein spontan d. h. dureh ErstickungsnaIkase zum 
Stillstand gekomme:nes Saugerherz wieder zum Schlagen bringen kann (W. H. Gas
kell, H. E. Hering, A. ]. Carlson) , sowie an einem dur eh Vagusreizung stilJgestellten 
Herzen Pu]sation hervorzurufen vermag (Rothberger und H. Winterberg). 

Von dem Standpunkte aus, zu dem wir ber,üglich der rhytmisehen Automatie des 
Blutherzens gelangt sind, erseheinen aueh die siehergestellten teils fordernden, teils 
hemmenden Dauerwirkungen der Herznerven ohne weiteres als Bedingungen für spe
zielle Zustande des Herzmuskels-ja zwisehen dem positiv-inotropen Tonus der Nervi 
augmentatares und einer neurogenen Tatigkeit'3b€'dingung seitens derselben entfal1t 
eine sehar Grenzefe (vg1. das aben Bemerkte). In den neurogen bedingten Zu~tands

lagen ist eben der Herzmuskel in geanderter Frequenz oder mit geanderter Kontrak
tionsstarke (hyperdynam oder hypodynam) und Kontraktionsform oder mit gean
dertem Leitungsvermogen tatig oder zeigt geandertt. Anspruehsfahigkeit. Inwieweit 
beim Saugerherzen aueh eine neurogen bedingte Wandspannung-ein variabler Span
nungstonus- in Betraeht kommt, b]eibe dahingestellt. Jede einzelne dieser Zustands
lagen des Herzmuskels ist dureh eine ander e Art toniseher Innervation herbeigeführt und 
erhalten. 

Das Ausmass des bulbar-autonomen Vagustonus und jenes des sympathisehen 
Aeee]eranstonus ist zweifellos einerseits naeh Sp ezies , Alter, Individuum bezw. Typus, 
andererseits in zeitliehem Weehsel abgestuft. Eine bezügliche Bestimmung ware gewiss 
sehr interessant, jedoeh feh1t es m. E. für den Menschen an einer exakten Methodik, 
wie sie beim Versuchstier moglieh ist dureh messende Feststellung der Veranderungen 
der Herztatigkeit, speziell der Schlagfrequenz bei temporarer Ausseha1tung beider 
Vagi oder gar durch Messung der Niveauanderung des Langsquersehnittstromes arn 
zentralen Vagusstumpfe bei Abtrennung von der Mcdulla (A. v. Tschermak). 

Der Bedingungseinfiuss paariger Nervenleitungen von gleicher Wirkun~sweise, 

speziell der beiden Hervagi, zeigt eine gewisse wechselseitige Vertretungsfahigkeit, 
ein wahres V ikariieren. Die wesentliche Grundlage desselben ist darin gelegen, dass 
die eine Leitung die Sehwt.sterleitung in ihrer Wirkung auf das gemeimam versorgte 
Erfolgsorgan beeintrachtigt- ahnlich wie die beiden Pferde eines Zweigespanns einander 
abweehselnd etwas zurückha1ten. Eine zeitweilige Hypotonie des einen Vagus wird 
demgemass durch eine gleiehzeitige Abschwachung seines Beeintrachtigungseinfiussés 
auf den anderen Vagus wettgemacht- umgekehrt drangt ei ne zeitweilige einseitige 
Hypertonie gleichzeitig die Wirkung des anderen Vagus zurück. Dieses Verha1ten 
gibt sieh dadureh kund, dass die Reizbarkeit (u. zw. sowol die Auspruchsfahigkeit als 
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die Grosse der Hernrnungsleistung bei übersehwelligen Reizen) arn peripheren Sturnpf 
des einen, zuvor durehtrennten Vagus sieh so lange auf einem mittleren Niveau halt, als 
der ander e Vagus- als Konkunent- unver ,ehrt ist, hingegen ansteigt, sobald aueh dies er 
durehtrennt ist. Aueh auf den Langsquersehnittstrom des zentralen Stumpfes des einen 
zuvor durehtrennten Vagus hat das UnversehrLein des Konkurrenten eÏnen depri
mierenden Einfluss, so dass das Wegfallen des letzteren ein Ansteigen des Stromes mit 
sieh bringt (A. v. Tschermak). 1eh moehte vermuten, dass eine ahnliehe WE'chselbe
eintraehtigung und ein dadureh ermogliehtes Vikariielen der Nervenzuleitungen an 
allen doppelseitig innervierten unpaaren Eingeweiden besteht. 

Aehnliehes wie für die tonisehe 1nnervation des Blutherzens mag für die Erhaltung 
des Tonus und der Perista1tik der gesamten glatten Muskulatur ge1ten, speziell ' für 
jene der Hohlorgane- so des Magens und Darmes sowie des Harn- und Gesehleehts
apparates. Die tonisehe Einflussnahme des Nervensystems auf die Muskulatur, s'pe
ziell auf die glatte Muskulatur, darf man sieh nieht besehrankt denken auf eine Er
ha1tung oder Bedingung des Spannungstonus. Der Begriff der tonisehen 1nnervation 
muss vielmehr, wie eingangs dargelegt, viel weiter gefasst werden und auf bedingende 
Beeinflussung jedweder Zustandslage irgendwelchen Organs ausgedehnt werden. Die 
Anlage zur Produktion von Spannungstonus, ja aueh von Rhytrnik dürfte ganz allge
mein der glatten Muskulatur sehon an sieh zukommen. Wenigstens mehren sieh Be
obaehtungen, die meines Eraehtens dafür spreehen, (vgl. u. a. bezüglieh des Ureters 
zuerst Th. W. Engelmann, bezüglieh des Magens H. Kautzsch, bezüglieh des Uterus 
K. Franz, bezüglieh der Blutgefasse O. B. Meyer, und andere Untersueher). Doeh hat 
das vegetative Nervensyst€m zweifellos nieht b10ss eine a1terative Einwirkung auf 
Tonus und Rhythrnik, sondern aueh einen Bedingungseinfluss, der, beispielsweise arn 
Froschmagen, aueh bezüg1ieh der Kontraktionsform d. h. bezüglieh einer hierin sieh 
aussernden Zustandslage besteht (vgl. H. Kautzsch unter Leitung von A. v. Tscher
mak). - Die Berechtigung der Scheidung von a1terativer und tonischer 1nnervation 
wird unter anderern aueh dadurch erhartet, dass die davon abhangigen Erseheinungen 
arn Erfo1gsorgan, so speziell Tetanus und Tonus an der Muskulatur eine verschie
dene bioehemisehe und bioelektrische Natur zeigen. Wahrend im Tetanus, vergliehen 
mit sogo Ruhe, ein gesteigerter Stoffweehsel bzw. Energieumsatz besteht, geht die 
Herha1tung eines hoheren Tonusniveaus anseheinend nieht mit einer solehen Stei
gerung einher (J. Parnas) (I). Andererseits ist im Tonus diePotentialdifferenz zwi-

(I) Nach Beobachtungen am Sperrmuskel verschiedener Muscheln (P.fiüger's Arch. Bd. 133, S. 141. 1910). Auch die Kreatin
bildung zeigt im torusierten und im tetanisch kontrabiflrten Muskel nacb C. A. P ekelharing eine charakteristiscbe Verschiedenheit 
(Zeitscbr. f. pbysiol. ebem. Bd. 64, S. 282. 1910). Man vergl. allerdings aucb die kritiscben Erwagungen von O. Frank über die 
Thermodynamik des glatten Muskels (Ergeb. d. Physiol. 3. J g. 2. Abt. spez. S. 495. 1904). Endlich sei erinnert an Pk. Botta8n~s 
Unterscheid\IDg von zwei ge.trennten Substanzen im Muskel für Tonus und für Kontraktion (Arch. f. PhysioI. 1901. S. 377). 
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schen rnha1t und Ober:fHlche, der sogo Lingsquerschnittstrorn der tonisierten Ze1le oder 
Faser dauemd geandert (beispielsweise arn efferenten Vagus verrnindert- A. V. Tscher
mak (2), wahrend irn Tetanus bekannt1ith eine rhythrnische Abnahrne erfolgt, die 
zwar a1lrnahlich zurückgeht, aber doeh anha1t und deren Osci1lationen durch Dehnung 
vergr6ssert werden. Der Muske1tetanus ste1lt dernnach eine Phase gesteigerter Tatig
keit dar, die zu Errnüdung führt und dmeh erh6hten Stoffwechsel, erh6hte Warrnepro
duktion und relativ frequente bioelektrische Aktionsstr6rne charakterisiert ist. Der 
Muskeltonus stellt hingegen einen 'Dauerzustand von Verkürzung bzw. Spannung
nach Art einer inneren Sperrung- dar, welcher nieht iu Errnüdung führt, ohne Erho
hung des Stoffwechsels und der Warrneproduktion besteht, bioelektriseh dureh eine 
-andauemde, h6chstens 1elativ langsamen Sehwankungen unterliegende Potential
differenz charakterisiert ist (I). 

Nieht minder bedeutsarn seheint die Rolle der tonischen Innervation an den drüsi

gen Organen zu sein und zwar sowohl -bei den Drüsen rnit Ausführungsgang, als bei 
den Organen innerer Sekretion. Ein neurogener Dauereinfluss ist sehon auf Grund 
der Storungen zu vermuten, we1che naeh Ausscha1tung der exogenen Nervenlei
tungèn- selbst bei Belassen des Binnenervensystems der Drüse- auftreten (M. Hei

denhain, J. P. Pawlow) , Selbst für die Niere dürfte ein solches Verhhltnis bestehen, 
in dem ihre Sekretion vor und nach tunlieher Ausscha1tung der zuführenden Nerven, 
spezieU bei Vergleich eine1 total entnervten und einer norrnalen oder partiel1 entnervten 
Niere, verandert ercheint (bezüglieh eines f6rdernden Ein.flusses des Vagus bei künst
licher Dauerreizung vg1. L. Asher und R. G. Pearce). Bei einer so1chen Auffassung wird 
auch der Besitz ·gewisser Drüsen an Nervenleitungen verstandlieh, an denen a1tera
ti"e Effekte bei künst1ieher Nervenreizung, bisher wenigstens nicht naehweisbar sind. 
Besonders dürfte dieser Gesichtspunkt für die endokrinen Drüsen ge1ten, wiewohl 

(1) Als Gegenstück zu meiner Feststellung, dass Abtrennung einer efferenten Rerzvagusleitung von ihrer medullaren Tonisie
rungsstiitte einen Zuwachs des Liingsquerschnittstromes bedingt, vergleiche man die Beobachtungen von W. Einthoven (Pllügers 
Arch. Bd. 124. S. 246-270, 1908) , am afferentcn Lungenvagus. Diese1ben 1egen meines Erachtens die Vorstellung nahe, dass jcdem 
stationiiren Füllungszustand der Lunge ein bestimmtes Niveau des Liingenquerschnittstromes des afferenten Vagus enspricht. - Es 
b1eibe dahingestellt, ob sich der Tonus eines Nerven oder speziell eines l\fuskels nicht auch in re1ativ langsamen rhytmischen 
Scbwankungen auf einen bestimmten Potentia1niveau iiussern konnte (vgl. A. v. Tschermak, IgIl). Imrnerhin wiire eine so1che 
Aeusserung des Tonus vér3chieden von der bioelektrischen Aeusserung der tetanischen Dallerregung, wie sie beispielsweise an den 
Augenmuskeln besteht - und zwar anscheinend neben einem wahren Spannungstonus. Auf eine tetanische Dauerregung 1iisst bereits 
das bestiindige OsziJlieren der Augen in Form kleinster Blickschwankungen schliessen. Beweisend dafür sind die akustischen und 
die bioelektrischen Aeusserungen, d. b. die Muskelgerausche (E. }[ering) und die sehr frequenten Potentia1schwanl<ungen oder 
Aktionsstrome. Wie die rbytrniscben Potentialschwankungen (etwa 3-9 pro Minute) zu k1assiti7.icren sind, weJcbe wiihrend der 
Dauerverkürzung oder Dauerspannung des isolierten, abgekühlten M. retractor penis des Rundes auftreten (E. T/¡. v. Brü¡;ke, Pfiü
gers Arcb. Bd. 133. S. 3I3; 19IO), -oh als Aktionsstrome oder als Schwankungen des bioe1ektrischen ·TonusÏliveau5, muss ich 
dahingestellt sein lassen. -Arn Schliessmuskel der lierzmusche1 fand A. Fróhlich (Z. Bl. f. PhysioJ. J g. 26. S. 269, I912) ~en 
Liingsquerscbnittstrom bei stabiler Grosse des Spannungstonus konstant, ohne Scbwankungen. 

(2) Die Bedeutung dieser begriffiichen Scheidung auch für di~ Klinik habe ieh hervorgehob.en bei der Erorterung eines Falles 
von Myotonie;' \ve!che in ersler Linic VerJangsamung der expansiven Pbase de!' Muske1aktion bezw. durch Nachdauer der tetaní
scben MuskeJtiitigkeit cbarakterisiert erscheint (Prager Mediz. Wocbenscbrift I914 Sitsung .d. w. Ges. d. Ac. vom. I3. Miirz). 
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hier aueh a1terative Wirkungen, z. T. wenigstens, moglieh erseheinen (vgl. be
züglieh des Einflusses des N. splanehnieus auf die Nebeniere A. Mayer, Dreger, Asher, 

Tscheboksarejj, Elliot, Cannon, des N. laryngeus sup. auf die Sehilddrüse Wiener, Asher 

u. Flack, des N. splanehnicus auf die Endokrinie des Pankreas W. Falta). Umgekehrt 
mag en innere Sekrete als Bedingungsstoffe - nieht als bIos se ehemisehe Reize- für die 
Erha1tung und Regulierung des Innervationstonus des vegetativen Nervensystems 
in Betraeht kommen. Bezüglieh der sympathomirnetischen Wirkung des Adrenalins 
und seiner daraus zu ersehliessenden Beziehung zum sympathisehen Nervensystem 
erseheint eine solche Auffassung sehr wohl moglieh, wenn ieh aueh das zweifel10se Be
stehen einer direkten Einwirkung von Adrenalin aueh auf nieht-nerv6se Gebilde betonen 
moehte. So liess si eh (im Gegensatze zu den Angaben für das embryonale Hünhehen
herz im nervenfreien Stadium) eine eharakteristisehe Wirkung des Adrenalins sehon 
arn nervenfreien Herzen von Fisehembryonen feststel1en, auf welche übrigens aueh 
Muskarin und Atropin einwirken, wenn aueh- zum Untersehiede vom ausgebildeten 
Herzen- in sehwaeherer Weise und in beliebig wiederho1tem Weehsel (A. v. Tschermak

vgl. aueh S. N. J ordan und W. Straub. Dahingestel1t muss ieh es lassen, ob ein inneres 
Sekret- etwa das Cholin, wenn es als ein Hormon anzusehen ist- als Bedingungsstoff 
für den Tonus der parasympathisehen oder autonomen System e in Betraeht kommt. 

B. Am Zentralnervensystem. 

Alle die bisher gegebenen Beispiele von Vorkommem toniseher Innervation betrafen 
das vegetative Nervensystem und seine Erfolgsorgane, bei den en ja Dauer1eistungen 
im Vordergrunde stehen. Doeh ist ein Vorkommen toniseher Innervation-wenigstens 
für gewisse Bahnen und in gewissem Sinne und Ausmasse-aueh für das Zentralnerven
system reeht wol m6glich, ja wahrscheinlieh. Dies gi1t zunaehst für den neurogenen 
Spannungstonus der Skeletmuskeln, den Brondgeest' schen Tonus, der bekannt1ieh an 
das Intaktsein der afferenten Hinterwurzelneuronen geknüpft ist und gewohnlich 
auf eine Dauerreizung der sensiblen Nervenendigungen der Haut und des Bewe
gungsapparates bezogen wird. Eine andere Auffassungsm6g1iehkeit bestünde eben in 
der Vorstellung, dass ein bestirnmter Zustand in den afferenten Hinterwurzelneuronen 
eine Bedingung darstellt für die Erhaltung bezw. F6rderung der efferenten Neuronen (r) 
bezw. der Skeletmuskeln in jener Zustandslage, die sieh in einem erhohten Spannungs
tonus aussert. Eine Anlage zur Tonusentwieklung kommt meiner Meinung naeh aueh 

(I) Als efferente Leitungen fili den Spannungstonus der Skeletmuskulatur betraehtet S. de Boe, (Folia Neurobiol. Bd. VII. 
S. 378. 1913) nieM die muskulomotorisehen Vorderwurzelneuronen. sondern sympathisehe Leitungen. welehe durch die Rami com· 
municantes die gemischten Nerven erreiehen. 
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den quergestreiften Skeletmuskel (r) an sieh sehon d. h. aueh ohne Nerveneinfiuss 
zu (vgl. aueh N oyons). - Eine tonisehe Einfiussnahme liegt ferner speziel1 bezüglieh 
der Refiexb6gen nahe. Sehon der hemmende Dauereinfiuss des Grosshirns auf die 
Rüekenmarkrefiexe lasst si eh auffassen als eine dauernde depressive Versehiebung des 
Zustandes der Vorderhornzelle des spinalen Refiexbogens. Besonders interessant er
seheint die M6gliehkeit, dass gewisse Reflexe-etwa aueh der Patellarrefiex-zwar peri
pher bezw. extraspinal zu Stande kommen, ihr Eintreten jedoeh an das 1ntaktsein 
bezw. die tonische Einflussnahme einer Rüekenmarksleitung geknüpft ist. Arn naeh
sten lage eine solche Vorstel1ung bei Axonrefiexen, bezw. bei Reflexen von einem 
Fortsatz einer NervenzelJe, we1che das Endglied einer Leitung bildet, auf einen an
deren Fortsatz derselben Zelle. 

Aueh die reflektorisehe Einflussnahme des Lungenvagus auf das medullare At
mungszentrum und des N. depressor als Reflexnerv der Aorta auf die medullaren Va
somotorenursprünge fasse ieh als Bedingungsinnervation auf. Nebenbei sei bemerkt, 
dass mit der M6gliehkeit einer analogen Weehselbeeintraehtigung bezw. eines analo
gen Vikariierens dieser afferenten Leitungen zu reehnen ist, wie dies für die efferenten 
kardialen Hemmungsleitungen in den Nervi vagi (bei Tieren mit Vagustonus) fest
gestellt wurde (vgl. oben). 

1nnerhalb des Zentralnervensystems und zwar nieht bloss im Rüekenmark, son
dern aueh im Gehirn mag eine Bedingungsabhangigkeit des einen Gliedes einer Lei
tung von dem ander en vielfaeh bestehen (und zw. nieht bloss einer Folgezelle von 
ihrer Vorzelle, sondern aueh umgekehrt -vgl. aueh Marinesco und W. B. Warrington). 

1nsbesondere ist an eine solche Art von Zusammenhang zwisehen den Elementen oder
den «Zentren» der Grosshirnrinde zu denken. Dadureh ware es verstandlieh, dass 
so vielfaeh eine loka1e St6rung, spezieJl ein ganz umsehriebener Ausfall, zu einer Mit
vetanderung der Funktionen anderer Hirnbezirke führt. 1eh denke dabei in erster 
Linie an die Nebenst6rungen bei einer umsehriebenen Lasion der Spraehzentren. Naeh 
diesser Auffassung ware den inter-und intraeortiealen Verbindungssystemen zum Teil 
eine tonisehe Rolle - unbeschadet einer gleiehzeitigen a1terativen Funktion - zuzu
sehreiben. J edenfalls er6ffnet sieh gerade hier ein Gebiet, auf welchem aueh der Kli
niker wertvolle Beitrage zur Lehre von der tonisehen 1nnervation liefern k6nnte. 

Nur nebenbei sei die M6glichkeit gestreift, dass schon bei der normalen Entwick
lung (in der zweiten Periode nach W. Roux), ebenso bei der Regeneration bestimmter 
Organe eine Bedingungsinnervation mitspie1t (2). Speziel1 sei diese Eventualitat her-

(I) Bezüglich eines Tonus der Pigmentzellen in der Haut der Plattnsche s. V. lJauer, Z. Bl. f. Physiol. Bd. 24, H. 16, 1910. 
(2) Zu dem hiemit bezeicbneten Problem einer neurogenen Hypoplasie oder Agenesie vgl. man u. a die Resultate von F. K. Wal· 
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vorgehoben bezüglieh der Entwieklung der einzelnen Fasersysteme im Gehirn und 
Rüekenmark, wo die En tfaltung, bezw. die Markseheidenentwieklung in dem einen 
System dureh eine Bedingl1ngsbeziehung denselben Prozess in einem ander en System 
veranlassen konnte. Speziell ware an eine solche Beziehung zwisehen den eizelnen 
früher entwiekelten afferenten Leitungc:n, Z. B. der Tastsphare, und den zugehorigen 
efferenten Leitungen zu denken. In ahnlieher Vleise konnen aussere Einwirkungen 
als Bedingungsfaktoren für die Entwieklung bestimmter Nervenleitungen in Betraeht 
kommen; man denke beispielsweise an den Einfluss des Liehtes auf die Markseheiden
entwieklung im N.optieus (Held). 

Das heute bereits gewonnene Material übel das Vorkommen von toniseher Inner
vation sollte und konnte im Vorstehenden durehaus nieht ersehopfend dargestellt 
werden. Hier war es mir nur um eine orientierende Darstellung von Inhalt und Be
deutung des Problems der tonisehen Innervation zu tun; speziell wollte ieh meine 
eigene subjektive Auffassung, die ieh vorwiegend dureh eigene Beobaehtungen zu be
gründen versuehte, kurz und zusammenfassend wiedergeben. Von di"!sem Gesiehts
punkte aus mogen aueh die mehrfaehen Hinweise auf eigene Arbeiten beurteilt werden. 

III. RÜCKBLICK UND SCHLUSS 

Fragen wir uns schliesslieh, worin der bedingende Einfluss, den eine tonisch funktio
nierenden Nervenzelle oder Nervenleitung auf ein nervoses oder nieht - nervoses An
schlussgebilde ausübt, im Speziellen bestehen konnte. Da sieh der Innervationstonus 
bioelektriseh kundgibt, andererseits der Spannungstonus nieht in einer Steigerung des 
Stoffweehsels zum Ausdrueke kommt, liegt es wohl arn naehsten an eine Beeinjlus
sung des Zustandes der Plasmakolloide zu denken, J eder versehiedenen Zustands lage 
derselben entspricht ein versehiedenes Verhhltnis zu den Tragern frtier elektrischer 
Ladung, zu den Ionen. Dasselbe wird bekannt1ich von der sogo Membrantheorie (W. 
Ostwald, J. Bernstein, R. H 6ber U. a.) erblickt in einer qualitativen und quantitativen 
Abstufung, we1che die wahlweise Durehlassigkeit der Zellgrenzzone für vorhandene 
Ionen erfahrt. Andere Forscher, speziell WO. Pauli, nehmen eine Ionenbildung seitens 
der Eiweisskolloide selbst an. Welcher Spezialvorstellung man si eh aueh ansehliessen 
mag, jedenfalls eroffnet die Lehre von der tonischen Innervation eine nieht uninteres
sante Perspektive naeh der in so freudiger Entwieklung begriffenen Kolloidehemie hin. 

Nieht minder anziehend und erfolgversprechend erseheint die enge Beziehung, 

ter (Arcb. f. Entw. Mecb. Bd. 33, 19II), bezüglicb der Bedeutung der Innervation und zwar speziell der afierenten Innervatíon fili 
die Regeneratíon der Extremitaten bei Tríton . S. aucb die Untersucbungm von E. loest (Pfiüger's Arcb. Bd. 148, S. 441. 1912) 
und von A. l. Golàlarb (Arcb. f. Entw. Mecb. Bd. 32, S. 617. 1912). 
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we1che si eh ergibt zwisehen der bereits wohlfundierten tonisehen Innervation und 
der vielumstrittenen, von kliniseher Seite aber mit Reeht immer wieder aufgenom
menen trophischen Innervation. In dies em Zusammenhange erseheint die letztere ge
radezu in einem neuen Liehte- als die Vorstellung, dass ein dauernder N ervenein
fluss eine absolute Bedingung für die Erhaltung und für den normalen Stoffweehsel 
bestimmter Organe darstel1e. Demgemiiss sollen s01ehe Organe bei Beeintriiehtigung 
oder Aufhebung dieses Einflusses einer quantitativen, atrophisehen oder einer quali
tativen, metamorphotisehen oder allotrophisehen Stoffweehselstorung, sehliesslieh der 
Nekrobiose anheimfallen, bezw. an WiderstandsHihigkeit gegen iiussere Sehiidigungen 
cinbüssen. Eine so formulierte Vorstellung hat unverkennbar eine gewisse Ver
wandsehaft mit dem hier dargestelHen Begriffe der tonisehen Innervation, ja sie Hisst 
sich dies em - wenn man ihn weiter fasst - geradezu einordnen. Es würde mieh zu 
weit führen hier eine übersieht1iehe Zusammenfassung der sogo trophischen Storungen 
zu geben, welehe naeh Uision efferenter oder afferenter Leitungen beobaehtet WCl

den sind. Es genüge, auf eine Darstellung zu verweisen, welche ieh bei früherer Gelc
genheit gegeben habe (r). Heute wie damals stehe ieh auf dem Standpunkte, dass eine 
trophisehe Alleinfunktion von Neuronen d.h.die Existenz rein trophiseher Nerven zwar 
unerwiesen ist. Doeh ist meines ·Eraehtens das Bestehen einer trophischen Teilfunk
tion neben der motoriseh-sekretorisehen oder sensibel-reflektòrisehen Tiitigkeit - als o 
die Annahme einer gewissen physiologisehen Duplizitiit - wenigstens für gewisse Ner
venleitungen c;ehr wahrseheinlieh (vgl. aueh S. M ayer, C. S. Sherrington, Kohnstamm, 
ferner G. K6ster mit spezieller Bezugnahme auf die Trophik der Hinterwurzeln, bezw. 
der Spinalganglien). 

Zum Sehlusse sei rüekbliekend betont, dass die Aufstellung einer tonisehen, even
tue11 aueh trophisehen Dauerinnervation neben der alterativen oder temporiiren uns 
zwar zu einer erweiterten Bewertung derFunktionen des Nervensystems führt- naeh 
Art eines dauernden Leiters, nieht bloss eines gelegentlieh eingreifenden Oberhauptes. 
Keineswegs gelangen wir dadureh jedoeh zu der alten, heute überwunderien Auffassung 
zurüek, dass das Nervensystem das alIein lebensspendende Prinzip im Tierkorper sei, 
so dass die nieht-nervosen Gewebe der Automatie, ja selbst der Reizbarkeit und des 
Leitungsvermogens an sieh entbehren würden. Vielmehr Hisst uns der Begriff der to
nisehen Innervation die weitgehende Selbststiindigkeit oder Automatie aueh der nieht
nervosen Gewebe, welehe immer deutlieher in Erscheinung tritt, volI bewerten. Zu-

(I) Ueber tonische und trophische Innervation. Folia neurobiologica Bd. 3, S. 676·694, 1909 und Verhand1. d. internat. Medi· 
zin. Kongresses Budapest, 1909. - Zur Erganzung des dort angeführten Tatsachenmateriales sei verwiesen auf die zusammenfassen· 
den Darstel1ungen von Cassirer (Die motorisch·trophischen Neurosen. Berlin, 1901, und Ueber trophische Nerven, Ergebn. d. Anat. 
1910), und von P. J ensen (Das Problem der .trophischen Nerven., Med. -Naturw. Arch_ Band. 2, H. 3, S. 459-495, 1910). 
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gleieh erseheint uns dadureh die zentralistiseh-regulatorisehe Bedeutung des Nerven
systems in neuem Liehte, indem wir ihm nieht bloss die Rolle des Rezeptions-und 
Reaktionsvermittlers sowie des Intentionstdigers zusehreiben, sondern es zugleieh als 
Bedingungs- und Korrelationsfaktor bewerten. Aueh die ehemisehe Korrelation, welche 
zwisehen den Teilen des Organismus in Form des Stoffaustausehes, speziell in Form 
der inneren Sekretion bestimmter Reiz-und Bedingungsstoffe besteht, maeht den ner
vas en Korrelationsfaktor nieht überflüssig. Vielmehr erseheint der Endeffekt der inner
sekretorischen, endokrinen Korrelation vielfaeh erst wieder dureh nervase Elemente 
vermittelt, also indirekt erreieht (verg. speziell H. H. Meyer), wenn aueh andererseits 
direkte Wirkungen meines Eraehtens nieht auszusehliessen sind. 
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