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Im Rahmen yon Untersuchungen, die sich mit der Aktivit'~t de r .  
Neurone des Ves~ibularapparates beim Nystagmus befassen 1~ wird 
nunmehr die angekfindigte Mitteilung fiber das Entladungsmuster 
einzetner Nervenzellen im VesVlbulariskerngebiet vorgelegt. Es geht dabei 
letztlich um den Versuch, einiges Licht in die Arbeitsweise e~nes Funktions- 
systems zu bringen. Um cUesem Ziel nahezukommen, ist es zun$chsg 
einmal notwendig, die Erregungsmuster der verschiedenen Neuron: 
Typen, die man in einem Kerngebiet nacb neueren l~egistrierungen mit 
der Mikroelektrode a~nzutreffen pflegt, zur Darste.i[ung zu bringen. Im  
Brennpunkt des Interesses steht, dann a, ber 4a, s Problem, wetche gedeu- 
tung die T~tigkei~ der EIemente im Vest ibulariskerngebie~ ffir die Ent- 
stehung des Nystagmus hat. Der Meinung verschieclener Autoren ~7, dab 
der Impu]sstrom der vestibul/~ren Einheiten kontinuierlieh sei und die 
Rhythmik erst in der Formatio retieularis zustandekomme, steht die 
Ansehauung ~nderer ~3-a5 gegen/iber, welche dem Vestibulariskerngebiet 
Rhythmizit~t zusehreiben. Zu diesem strittigen Problem liefern unsere 
Befunde einen neuen Bei~rag. 

Methodik 
Als Versuchs~iere dienten 35 Kaninchen mittlerer GrSBe. Die operative Vor- 

bereitung der T/ere gesehah zumeist in der frfiher TM n/~her besehriebenen Weise; es 
wurde also dutch Absa, ugen des Kleinhirns oder nur des Kleinhirnmittellappens die 
R~utengrube veto Obex bis zu den eaudalen Vierhiigetn freigelegt. Ansehliei]end 
wurden die Tiere auf dem yon T6N~IES gebauten elektriseh angetriebenen und elek- 
trotonisch gesteuerten DrehstuhI fixiert und zwar so, dab der Kol0f etwa fiber der 
Vertikalachse des Drehstuhles zu liegen kam, :Der Neigungswinkel der Mundspal~e 
be~rug etwa 45 ~ gegenfiber der Horizont~len. W/ihrend des Versuehs wurden die 
T/ere in einem leichten Gr~d yon Atheruarkose gehaiten, welcher den Nystagmus 
noch nicht wesen~tich beeintra, c, htig~e. Die Drehpausen wurden d~zu benutzt, die 

* Herrn Prof. Dr. G. EWALD zum 70. Geburtst~g in Verehrung gewidme~. 
** Mit Unterst/itzung der Deutschen ]~orsehungsgemeinschaf~. 
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Narkose mittels eines ])r~ger-Narkoseger~tes immer wieder etwas zu vertiefen. 
Nach Auffindung einer vermutlich im Vestibulariskerngebiet gelegenen Einheit 
beobachteten wit deren Verhalten bei Horizontalbesehleunigungen in beiden 
Richtungen auf dem Schirm des Oseillographen. Trat eine Abh~ngigkeit der Ent- 
ladungsfrequenz yon Beschleunigungsreizen'zutage, so wurden Registrierungen 
vorgenommen. Nicht dutch ttorizontaldrehung beeinfluBte Einheiten sind also 
unberiicksiehtigt geblieben. Die Andrehungen erfolgten mit einer Winkelgesehwin- 
digkeit yon 12,16 oder 20 ~ pro Sekunde, bei einigen Einheiten mit variierenden 
Winkelgesehwindigkeiten yon l~176 Versehiedene Neurone sind aueh hin- 
sichtlich ihrer Reaktionsf~higkeit auf sensible und akustische Reize getestet worden. 
Im Ansehlul3 an eine gelungene Registrierung wurde ein Elektrolysepunkt gesetzt. 
Die Durchfiihrung der histologisehen Untersuchungen geschah in der bereits friiher 10 
mitgeteilten Weise. Bei einigen Versuehen sind vestibulgre Neurone dutch das 
intakte Kleinhirn hindurch mit der Mikroelektrode erreieht worden. Die Benutzung 
der von v. BAV~GA~T~ 5 angegebenen ,,Abl6seelektrode" trug wesentlich zum 
Gelingen der Versuche bei. 

Ergebnisse 
Wir geben zuns einen kurzen ~berbliclc i~ber die ge]undenen Funlc- 

tionstypen. Auf Grund der bei Horizont~lbeschleunigung nach reehts und 
links auftretenden Veri~nderungen der Grundfrequenz lassen sich 

Tabelle l. EunIctionstypen gem5]3 den dutch Horizontalbeschleunigung bedingten 
Grund]requenzgnderungen 

Andrehung Andrehung G]~I~NANDT DUENSING 
nach homolateral linch kontralateral u. SOHAEFEg 

Aktivierung 
ttemmung 
Aktivierung 
Hemmung 

Hemmung 
Aktivierung 
Aktivierung 
I-Iemmung 

Typ I 
nicht gefunden 

Typ II  
Typ I I I  

nur im Nerv. vesti- 
bularis gefunden 

Keine Beeinflussung nicht erw~hnt 

Typ I 
Typ II  
Typ I I I  
Typ IV 

Typ V 

4 Haupttypen unterscheiden: I)er am h~ufigsten nachweisbare Typ I er- 
f~h~t bei Andrehung zur gleichen Seito eine Frequenzsteigerung und bei 
I)rehung znr Gegenseite ehle t temmung. Wi~ haben weiterhin noch nieht 
bekannte Iqeurone gefunden, die sich gegensinnig zu Typ I verh~lten 
uncl denen wir die Ziffer I I  zuteilen miissen, wodurch sich leider die 
Typenbezeichnungen G~I~A~DTs ~ndern (siehe Tab. l). I)rittens sind 
wir auf einige ~eurone gestoBen, die bei Rechts- uncl Linksrotation 
Aktivierung zeigen (Typ I I I ) ;  es wurde ferner eine Einheit registriert, 
die beim Stop nach Rechts- und Linksrotation eine Aktivit~tsabn~hme 
erkennen lieB (Typ IV). Und schliel~lieh gibt es in den Vestibul~riskernen 
~qeurone, die bei Horizont~lbesohleunigung eine handgreifliehe Aktivi- 
t&tsi~nderung vermissen lassen (Typ V). 
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Mit den .~mderungen der Grundfrequenz kombinieren sieh nun vielikeh 
mit der raschen Phase des Nystagmus korrespondierende Frequenz. 
modulationen, die in folgenden 5 Varianten beobachtet worden sind: 

a) Aktivierung beim Nystagmus (rasche Phase) zur Seite der Einheit, 
Hemmung beim Ruek zur Gegenseite. 

b) t temmung mit tier rasehen Phase zur gleiehen Seite, Aktivierung 
beim Augem'uek zur Gegenseite. 

e) Aktivierung bei l~ech~s- und Linksnystagmus. 
d) Hemmung bei Rechts- und Linksnystagmus. 
e) Einheiten ohne nystagmogene Frequenzmodulationen. 
gede Einheit erh~lt in unserer Nomenldatur 2 Kennzeiehen: die 

[1] Ziffer symbolisiert die dutch Horizontalbeschleunigung erzielte Ver- 
~ndelxmg der Gmmdfrequenz, der hinzugeffigte ldeine Antiqua-Buehstabe 
die Riehtung der mit dem Nystagmus korrelierenden Frequenzmodula- 
tion bezogen auf Seite der Ehlheit und Riehtung der rasehen Phase des 
Nystagmus (siehe Tab. 2, Zeile 1 u. 2). 

Es ist zu beachten, dab die geschildet~en Typen unber bestimmten Versuchs- 
bedingungen, namtieh bei gleicher Kopf- und KSrperhaltung des Tieros, registrier~ 
worden sind. In einzelnen F/~llen muBte die Einordnung in unser System often- 
bleiben, weil eine dureh die Kleinhirnexstirpation bedingte vestibulgre Tonus- 
asymmetrie bestand, nnd es deshalb nicht mSglich war, Nystagmus nach beiden 
Seiten durch die Horizontalbeschleunigung hervorzurufen. 

Der detaillierten Typenbeschreibung seien wenige Bemerkungen fiber 
einige allgem~ine Eigenscha/ten der registrierten vestibuliire~ Neurone 
vorausgeschiekt: Viele vestibul~re Neurone sind auch in Ruhe fort- 
w/~hrend aktiv und zwar mit recht unterschiedlicher Frequenz. Relativ 
h/~ufig erfolgen die Ruheentladungen 10--30real pro Sekunde. Es gibt 
aber auch Einheiten, die spontan nieht entladen, also erst durch 
Beschleunigungsreize aktiviert werden --  eine Beobaehtung, die sehon 
Gm~A~DT u. TH~LW 15 gemacht haben. 

Auf der anderen Seite haben wir etliche Neurone mit einer hohen Ruheen$1adungs- 
frequenz yon etwa 30--50/sec, maximal 80--90/see registrier$ (Beispiel: Abb. 2 u, 3). 
Es lieBen sich -- jedenfalls bei den Typen I u n d  II  -- also nicder- und hoehfre- 
quent feuernde Neurone gegeniiberstellen. Die Schwelle einzelner Einheiten kann 
betr~chtliche Untersvhiede aufweisen: Unser empfindiiehstes Neuron, im Nucleus 
Deiters gelegen, erfuhr schon bei Besehleunigungen yon nur 0,5~ eine deutliche 
Frequenzzunahme und reagierte damit 10lath empfindlicher als die yon GEI~A~+na: 
u. Tfl:vtm'~ beobaehte~e empfindlichste Einheit im Nervus vestibul~ris, welehe bei 5 ~ 
Winkelbesehteunigung/sec anspraeh. Auf der a.nderen Sei~e gibt es -- bei Typ II, 
I I I  und IV -- einzelne unempfind]iche Neurone, die bei Andrehung yon 8--12~ 
noch kaum beeinfluB~ werden, um jedoch nach dem Stop die typischen Reaktionen 
zu zeigen. DaB die Ansprechbarkeig der Neurone auch veto Allgemeinzustand des 
Tieres abhi~ng~, is$ uns wahrscheinlieh. Weiter w/~re hervorzuheben, dab der Fre- 
quenzzuwachs pro Besehleunigungsgrad yon Einhei~ zu Einheit variiert. Wiirde 
man die Beziehungen zwischen BeschIeunigmlg und Frequenzzuwachs versch~edener 
Einheiten graphisch darste]len, so wii~xten Kurven untet~ehiedlicher Steilheit 
resultieren, 
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fryp I 
In Ubereinstimmung mit unseren Voruntersuchernl,lL la haben wir im 

Bereich der Vestibulariskerne besonders h~ufig --  62 real unter 93 duroh 
einen Elektrolysepunkt lokalisierten Einheiten -- Neurone gefunden, 
welehe bei Horizontalbesehleunigung zur gleiehen Seite eine Aktivierung 
und bei Andrehung zur Gegenseite eine Frequenzminderung erfahren. 
Befindet sieh das Tier in Narkose, so treten lediglieh diese Frequenz- 
5mderungen auf. Ist die Narlcose dagegen abgeraucht, so wird 1. Nystagmus 
manliest, und es zeigen sich 2. zugleich rhythmische ]l'nderungen der Ent- 
ladungs[requenz, die zeitlich mit den Augenruclcen lcorrelieren. 

Untertyp I b 

Die Registrierungen des naeh der ttgufigkeit an erster Stelle stehenden 
Untertyps,  der naoh unserer Nomenklatur die Bezeiehnung I b zu erhal- 
ten hat, zeigt Abb. 1 a- -d .  Es handelt sieh um ein in t~uhe niederfrequent 
feuerndes Neuron des linken Nucleus triangularis. Linksdrehung (Zeile a 
und b) mit einem Gesehwindigkeitszuwachs yon 12~ bringt eine 
Zunahme der Grund/requenz mit sieh. Mit den ~oerrotatorischen Linlcs- 
rucken (siehe Zeile b) korrespondieren dagegen Hemmungspausen, die 
etwa 40 msee vor Beginn der rasohen Phase einsetzen. (Die 
ersten beiden perrotatorisohen t~ueke am Ende yon Zeile a d/irften naeh 
dem Elektronystagmogramm dureh eine atypisehe I~eehtsbewegung der 
Bulbi eingeleitet worden sein). Im Laufe der Zeile b nghert sieh die 
Umdrehungsgeschwindigkeit dem Endwert,  weswegen eine weitere 
Aktivierung nieht mehr eintrit t  und (am Ende yon b) die Frequenz des 
perrotatorisehen Nys tagmus  abnimmt. In Zeile e und d wird die Um- 
drehung abgebremst (,,Verz6gerung") und damit ein der Andrehungs- 
riehtung entgegengesetzter negativer Besohleunigungsreiz gesetzt. Dem- 
entspreehend kommt es zu raseher Abnahme und vSlliger Blockierung 
cter Grundfrequenz (o Ende), Wghrend der duroh die weitere VerzSgerung 
bedingten Reehtsruoke (d) treten jeweils wenige Entladungen auf, yon 
denen die erste aber nach Anfang der rasehen Phase erseheint. Nieht 
abgebildet ist die Wiederherstellung der Ruheaktivitgt nach Beendigung 
der Verz6gerung. Die Andrehung naeh rechts ergibt dasselbe Bild wie die 
in Zeile o und d dargestellte_Verz6gerung naoh Linksandrehung. 

Die Resultate der Registrierungen einer anderen im ]inken Triangularis 
gelegenen Einheit vom Typ Ib,  die in Ruhe mit hoher Frequenz feuert, 
zeigen die beiden folgendenAbbildungen. In Abb.2 [a]ist das Ergebnis tier 
Links- und Rechtsrotation dutch eine Aufzeiehnung des Frequenzganges 
der Einheit (die eine zeitliche Zusammendrgngung des Vorganges 
erm6glicht und zugleieh die FrequenzverhgltniSse ansohaulicher maeht) 
dargestdlt  worden. Linksdrehung mit einer Besehleunigung yon 12~ 
f{ihrt zu einer Steigerung der Entladungsfrequenz yon etwa 90/see (siehe 
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den Anfang der Kurve) auf m~ximal 150/see um die 13. see nach Beginn 
der Andrehung. Von diesem Zeitpunkt an lgl~t die Winkelbeschleunigung 
nach, dementsprechend sinkt die Frequenz langsam ab, um nach Er- 
reichen einer konstanten Umdrehungsgeschwindigkeit zum Zeitpunkt der 
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Abb. 2. F requenzgang  eines im  l inken Nucleus  t r iangular l s  gelegenen hochik-eque]li, feuernden _N~eurons 
yore  Typ  l b .  Ord ina te :  Zahl  der  ~ n t l a d u n g e n  des Neurons  pro Sekunde.  Abszisse:  Zeit .  - -  a Hor i -  
zonSalbeschleunigung nach  l inks m i t  Zunahrne der Grnndfreqt tenz und  r hy thmi schen  l~emmungen  
wiihrend der jeweils durch  einen :Pl%il gekennzeichneten  raschen  :Phasen des per ro ta tor i schen  Links-  
N y s t a g m u s .  b ] : [orizonta]beschleunigung nach  rechts  m i t  A b n a h m e  der  Grundfrequenz  ~nd ab rup t en  
Akt iv ie rungen  w~hren4 der  3 per ro ta tor i schen  Rechts rucke .  A n f a n g  des l iegenden Pfeiles = Beginn  der  
~or izon ta lbesch leun igung .  Die  2. hor izonta le  5 ia rke  zeigL das  Erre ichen der  :Endgeschwindigkel t  an  
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22. sec ann~hernd zum Ausgangswert zurfiekzukehren. Die nystagmische 
Modulation dieses Frequenzganges ist im Prinzip dieselbe wie im voran- 
gehenden Beispiel: Jede rasche Phase des perrotatorischen Links- 
Nystagmus -- dureh Pfeile in unserer graphischen Darstellung 
markiert  --  ist mit einer betrgchtlichen, rapide einsetzenden Frequenz- 
abnahme verknfipR. Andrehung nach rechts (siehe Abb.2b) ebenfalls 
mit 12 ~ Winkelgesehwindigkeit/see ffihrt zu einer raschen Abnahme der 
Entladungsfrequenz yon durchsehnittlich 90 ~uf etwa 10/see; mit dem 
Naehl~ssen der Besehleunigung yon der 13.see an tr i t t  eine Frequenz- 
zunahme ein, die dahin ffihrt, dab mit Erreichen einer konstanten 
Umdrehungsgeschwindigkeit um die 23. see der Ausgangswert sieh ein- 
stellt. MR den 3 lebhaften perrotatorisehen Reehtsrucken korrespon- 
dieren kurzdauernde betrgchtliche Aktivierungen bis zu Werten yon 
fiber 150/see. Dabei ]iegt die hSchste Frequenz am Beginn der raschen 
Phase des Nystagmus. Im fibrigen l~tBt der Frequenzgang, am deutlich- 
sten im letzten Absehnitt yon Abb. 2b, rhythmisehe Aktivitgtsgnderun- 
gen geringen AusmaBes erkennen, die wir auch dann antreffen, wenn 
Nystagmus nieht vorhanden ist. Kurze Aussehnitte aus der MikroableL 
tung dieses Neurons gibt Abb. 3 wieder. Die Frequenzzunahme mit der 
Linksandrehung (a und b) ist nut  dadureh sichtbar, dab die spikes, die 
bei der hohen Ruheentladungsfrequenz sehon am Anfang yon a einander 
fast berfihren, gegen Ende des Streifens a noch dichter aufeinander 
folgen. Die Hemmung bei den beiden dargestellten Linksrucken (b) ist 
aber deutlich erkennbar. Rechtsandrehung (Streifen c) bringt eine rasche 
Frequenzminderung mit sieh. Streifen d zeigt 2 perrotatorisehe Reehts- 
rueke mit massiver Aktivierung. ~bereinstimmend ist ffir die beiden in 
Abb. 1 sowie in Abb. 2 und 3 wiedergegebenen Neurone festzustellen, dab 
w~hrend der Linksandrehung der links gelegenen Einheit die Aktivierung 
durch nystagmogene Hemmungspausen unterbroehen wird und umge- 
kehrt ws der dureh Reehtsdrehung bedingten Frequenzminderung 
nystagmisehe Aktivierungen auftreten: die nystagmischen .Frequenz- 
modulationen sind den dutch Winlcelbeschleunigung in der Horizontalen 
bedingten Grund/requenziinderungen entgegengesetzt. 

Der Stop naeh Drehung zur Seite der Einheit (der im Effekt mit einer 
abrupten Horizontalbeseh]eunigung zur Gegenseite identisch ist) ist beim 
Typ Ib  in der Regel yon einer v611igen ]31ockierung der Entladungen ge- 
folgt. W~hrend der perrotatorischen Nystagmen fehlt dann meistens jede 
Aktivit~t, erst gegen Ende der durch den Stop gesetzten Hemmungsphase 
pflegen bei wenigen Rueken spikes aufzutreten, die das Wiederaufkommen 
einer regelms Entladungsfolge gleiehs~m einleiten. Ist die Ruhe- 
aktivit~t wiederhergestellt, so sistiert der postrotaton=ehe Nystagmus. 
Naeh dem aufdie Drehung zur Gegenseite folgenden Stop t r i t t  eine massive 
Frequenzsteigerung ein, die bei den gew~hlten Papiergeschwindigkeiten 
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yon 5--10/see nieht selten so hoehgr~dig ist, dal~ die spikes mitein~nder 
versehmelzen. Im Gefolge dieser starken Aktivierung sind die nystag- 
mogenen Frequenzminderungen nicht selten nur angedeutet nachweisbar. 

Abb.  3. Or ig ina l regis t r ie rung des gleiehen Neurons  wie in Abb.  2. - -  a u. b Andrehung  naoh l inks m R  
Z u n a h m e  der  Grundfrequenz ;  w~hrend  der  2 Augenrucke  ( b ) F r e q u e n z a b n a h m e ,  e rkennba r  an  der 
L ich tung  der bei  der  gew~hl ten Pap ie rgeschwindigke i t  dicht  aufe inander  folgenden spikes,  c, d An- 
dl 'ehung nach  rechts  m i t  rascher  A b n a h m e  der  Grundfrequenz  und  A k t i v i e r u n g e n  w~hrend der 
per ro ta tor i schen  ]~echtsrueke (d), yon  denen n u t  zwei abgebi lde t  werden  konnten .  Die  un te r s te  
lZegistr ierung (feine Linie) a u f  b, c, d is t  die Umdrehungsanze ige  und  k a n n  unberf icks icht ig t  bleiben 
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Die Unter/ormen a, c, e des Haupttyps I 

Der insgesamt 5real gefundene Typ Ia  ist dadurch charakterisiert, 
dab bei Nystagmus zur Seite der Einheit Aktivierung und beim Nystag- 
mus zur Gegenseite I temmung stattfinde~ und damit die nystagmischen 
Beein/lussungen den Vergnderungen der Grund/req~enz gleichgerichtet sind. 

150 
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<~ 

TO 

0 5 70 

l I 

I 

78 20 sec 25 

I I 1 
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Abb. 4. F requenzgang  eines im  reehten  DeiCers c~ gelegenen Neurons  v o m  Typ I e. - -  a Andrehung  nach 
rechts  m i t  Zunahme  der  Grundfrequenz und  zus~tzlichen Akt iv ie rungen  w~hrend der  3 per ro ta tor i -  
sehen l~eehtsrueke, b Andrehung  naeh l inks m i t  A b n a h m e  der  Grundfrequenz und Ak t iv i e rung  

w~hrend der  per ro ta tor i sehen  Linksrueke  

Bei einer rechts gelegenen Einheit sieht man bei der Rechtsandrehung 
also eine Aktivierung der Grundfrequenz und eine zus~tz]iehe Aktivierung 
w~hrend jeder rasehen Phase, bei der Linksandrehung eine tIemmung 
der Grundfrequenz und eine zusatz]iehe Hemmung wahrenc[ der per- 
rotatorisehen Linksrucke. 

Bei d.em 19real registrierten Typ 1 c 1/iuft sowohl dem Rechts- als auch 
dem Linlcs-Nystagmus eine Aktivierung der Einheit parallel. Abb. 4 zeigt 
den Frequenzgang eines derartigen im rechten Deiters ~ gelegenen 
Neurons. Rechtsandrehung (siehe Abb.4~) ffihrt zu einer Frequenz- 
zunahme, welcher sieh bei 3 perrotatorischen Reehtsrucken Aktivierungen 

16" 
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der Einheit aufpfropfen. Man vergleiche mit Abb. 5b, die 2 perrotatorische 
Rechtsrucke des Oscillogramms wiedergibt. Linksdrehung ist mit einer 
Minderung der Grundfrequenz vergesellschaf*et,, dell perrotatorischen 

Abb.  5, Orig~nalregist, r i e rung  des gleichen ~eu rons  wie in  Abb.  4. - -  a u. b Andrehung  nach  rech ts  mi~ 
Z u n a h m e  de r  Grundfrequenz  uud  zus~tzl ichen Ak~ivierungen bei  den perrot, a tor i schen  t~eeh~smlcken 
(b). c u. d Andrehung  nach  l inks mi~ ikbnahme der  Grundfreq~enz a b e t  zus~tzl ichen Ak t iv i e rungen  

bei den per ro ta tor i schen  L inks rucken  

Linksrucken entsprechen dagegen Aktivierungen der Ehlheit, (siehe 
Abb.4b und Abb.5d). 

Typ Ie: 6 Einheiten des Typs I reagierten in der charakteristischen 
Weise mit Aktivierung bei Andrehung zur gleichen Sei~ lm4 Hemmung 
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bei Drehung zur Gegenseite, doch blieben nystagmogene Frequenziinde- 
rungen aus, Wir kSnnen vorerst noch nicht sieher entscheiden, ob und 
wiewei~ in diesen F~llen Narkoseeffekte mit im Spiele waren. Immerhin 
steht soviel fest, dag auch bei deutlich ausgepr/~gtem Nystagmus bei 
manehen Einheiten des Typs I die nystagmogenen Beeinflussungen sehr 
geringffigig sind. 

Typ  I I  

Insgesamt 25 Neurone verhielten sieh gegensinnig zu dem vorstehend 
geschilderten Typ I:  ttorizontalbeschleunigung zur Seite der Einheit 
braehte bier Frequenzminderung, Besehleunigung zur Gegenseite Akti- 
vierung mit sieh. 

A]s Beleg m5gen die in Abb.6 wiedergegebenen Aussehnitte der 
]gegistrierung eines Neurons vom Typ I I a  des reehten Triangularis 
dienen. Andrehung nach reehts (Zeile a) zeitigt Frequenzminderung und 
dann sogleieh v511ige Hemmung. Den perro~atorischen Rechtsrucken 
entsprechen pl6tzlieh aufsehieBende Aktivierungen (Zeile b). Andrehung 
nach links (Zeile e) ffihrt zu einer ,,paradoxen" Frequenzsteigerung und 
der perro~atorische Linksnystagmus zu Aktivit/~tshemmung (Zeile d). 
Wie beim Typ Ib  verh•lt sieh die nystagmisehe Modulation reziprok 
zur Grundfrequenz. Die Einheit erh/~lt aber die Ziffer a, well dem naeh 
homolateral gerichteten Nystagmus eine Aktivierung entsprieht (Einheit 
reehts gelegen, lgeehtsnystagmus = Aktivierung). 

Ein Tell der Einheiten (9) yore Typ ] I  reagierte auf sensible und 
akustisehe lgeize (Streiehen fiber den Pfotenrfieken, H~ndeklatsehen) 
sowie aueh  bei spontanen Erregungen der nahezu waehen Tiere, womit 
Beziehungen zum arousal-Mechanismus sieh abzeiehneten. Feruer waren 
die nystagmisehen Beeinflussungen hier oft weniger abrupt und weniger 
streng dem Ablauf der Augenbewegungen zugeordnet. Loekere Korrela- 
tion zum Nystagmus und Reaktion auf Sinnesreize sind aber nicht 
immer miteinander verknfipft: aueh bei ]{orizontalbeschleunigung 
spezifisch reagierende Neurone k6nnen -- wie Abb. 1 d lehrt -- loekere 
nystagmogene Frequenzmodulationen zeigen. Ein im linken Deiters oc 
gelegenes Neuron yore Typ I Ia ,  das im Gegensatz zu dem in Abb. 6 ge- 
zeigten nystagmisch nur geringgradig und in loekerer Form l~e~nflugt 
wird und fiberdies mit geringer Ruhefrequenz feuert, ist in Abb. 7 wieder- 
gegeben. Andrehung nach links (siehe Zeile a) bringt tZrequenzminderung 
und nach wenigen Sekunden v6l]ige B]oekierung der Einheit mit sich. 
Ein zweites kleinamp~itudiges Neuron wird aktiviert (siehe Zeile a, 
2. tIglfte bis zur Mitre yon Zeile b). Kurz bevor Umdrehungskonstanz 
erreieht ist, treten in loekerem zeitliehen Zusammenhang mit den Augen- 
rueken jeweils wenige spikes auf (siehe Zeile b, 1. ttglfte). In der 2. I-Iglfte 
yon Zeile b beginnt die Ruheentladungsfrequenz sieh wiederherzustellen, 
und es tr i t t  der letzte perrotatorisehe Linksruek auf. In Zeile e sieht man 
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die mit  der Reehtsandrehung verknfipfte Aktivit•tssteigerung, die in Zeile d 
zun/ichst noch zunimmt, an deren Ende mit  Erreichen der Umdrehungs- 
konstanz ~ber wieder abklingt. Wghrend der 4 in Zeile c und d dargestellten 
I{eehtsrueke sind geringe t Iemmungen  in der Entladungsfolge siehtbar. 

Abb. 6. Nem'on des rechten Nucleus triangularis vom Typ I I a  rail fester nystagmiseher J3eeinflussung. 
a n .  b Andrehung nach rechts mit Frequenzminderung bzw. Bloekierung der Entladungen lind 
Aktivierungen w~hrend der perrotatorischen Rechtsrucke (b). c u .d  Andrehung nach links rnit 

Zunahme tler Grundfrequenz und Hemmung w~ihrend eines perrotatorischen Linksrnckes (d) 

Weitere Untergruppen des Typs I I  
Typ I I b  wurde 5real angetroffen. Liegt eine derartige Einheit bei- 

spielsweise auf  der rechten Seite, so t r i t t  bei der t~echtsandrehung 
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Frequenzabnahme und zus~tzliehe Frequenzminderung bei den perrota- 
torisehen l~eehtsrueken in Erscheinung. Bei der Linksandrehung sieht 
man Aktivierung der Grundfrequenz und zus~tzliche Frequenzsteigerung 
bei den Linksrueken. Diese Einheiten sind zum Tell unempfindlich gegen- 
fiber kleinen Winkelbeschleunigungen, so dab die beschriebenen Verhs 
nisse nur dureh Stopreize siehtbar zu machen sind. 

Typ I Ic  (Aktivierung bei Reehts- und Linksnystagmus) haben wit 
5real gefunden, I Id  (Hemmung bei geehts- und Linksnystagmus) wurde 
5real abgeleitet. Bei 4 Neuronen des Typs II  fehlten nystagmisehe 
Frequenz/~nderungen (~  IIe). 

Typ H I  
Alctivierung tier Grund]requenz bei Rechts- und Linlcsandrehung bzw. 

dutch Stop naeh Rotation in beiden Riehtungen ist nur 4real registriert 
worden. Es ergeben sieh Anhaltspunkte daffir, dab diese Einheiten mit 
dem arousal-Apparat in Verbindung stand_en. In allen 4 F/~llen liefen dem 
Nystagmus beider I~iehtungen zus~tzliehe Aktivierungen parallel, so dab 
diese Neurone die Signatur I I I  e zu erhalten hatten. 

~I'yp I g 
Typ IV ist nur mit einem im linken Deiters ~ gelegenen Neuron ver- 

treten. Allerdings wurde die Hemmung nur naeh den Stops beobaohtet, 
wghrend die Andrehung eine geringe inkonstante Aktivierung mit sieh 
braehte. Itinsiehtlieh der Einordnung in unser Typensohema wollen wir 
uns aber yon den postrotatorisehen ttemmungseffekten leiten lassen, 
zumal aueh im Zuge der Weekreaktion eine Bloekierung eintrat. 
Der Nystagmus beider lgiehtungen hatte einen hemmenden EinfluB 
(Modulation d). Ahb. 8 zeigt in Zeile a die Reehtsandrehung dieses 
Neurons. Naeh 4 lgeehtsrueken, denen Itemmungen der Entladungsfolge 
entspreehen, wird das Tier erregt, wie man an dem Muskelpotential- 
einbrueh erkennt, und das Neuron erf~hrt eine v611ige Bloekierung 
(siehe Zeile a, letztes Drittel). Naeh Abklingen der Erregung (Anfang 
yon Zeile b) nimmt das Neuron seine rhythmisehe, dutch ttemmungs- 
pausen w/~hrend der rasehen Phase unterbroehene Aktivits iedoeh 
wieder auf (Zeile b). Die Linksandrehung (Zeile e) ffihrt zu einer jeweils 
in der ersten tIglfte der langsamen Phase siehtbaren geringen Frequenz- 
zunahme; die perrotatorisehen Linksrueke korrespondieren mit Hem- 
mungen des Neurons. Auf den Stop naeh Linksrotation folgt eine Blok- 
kierung der Einheit (siehe Zefle d), naeh deren Abklingen die rhythmisehe 
Aktivit/tt wieder in Gang komlnt. Interessant ist die Tatsaehe, dab im 
vorHegenden Falle der sehwaehe Besehleunigungsreiz einen leieht akti- 
vierenden, dermit  dem Stop verknfipfte starke Reiz dagegen einen blok- 
kierenden Effekt hat. 
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Lokalisation 
Aus Teb .2  sind alle wissenswerten Daten  fiber die Beziehungen 

zwisehen Funk t ions typ  und  Lokalisat ion zu entnehmen.  Die H/~ufigkeit 
der einzelnen H a u p t t y p e n  (siehe Zeile 1) ist in Zeile 10 angegeben. In  
Reihe 9 isf die Zahl der jeweils gefundenen Un te r typen  (siehe Zeile 2) 
vermerkt .  

Tabelle 2. Lokalisation der Funktionstypen 

cl l'e ~ ~ 
3. Triangularis ] 1 25 

4. Deiters 14-  - 1  

5. Beehterew 

Grenze 
6. Triangularis- 

Deiters 

Grenze 
7. Triangularis- 

Bechterew 

arenze  
8. Deiters- 

Bechterew 

9. Anzahl der 
Untertypen 

10. Anz~hl der 
Kaupttypen 

1 2 21 1 1 1 1 35 

T - - T T T T - - T T T - -  

T - - T - - - - T T  . . . .  

3 1 1 1 2 2 14 

- - - - 7  . . . . . . . . . .  1 

i " 93 

Dabei wi~re hervorzuheben, dab in unserer Tabelle lediglich die dutch Elektrolyse- 
punkt lokalisierten Neurone berfieksiehtigt worden sind, weder aber Neurone, die 
lediglich registriert wurden, noeh solche, bei denen wir uns anf die Beobachtung 
besehr~nkten, die aber wegen zu geringer Amplitude ffir die Registrierung nicht 
geeignet zu sein sehienen. Die Zahlen in Zeile 9 und 10 dfirfen also nieht als eine 
Statistik fiber das prozentu~le Vorkommen der Haupt- und Untertypen in den 
Vestibulariskernen gewertet werden, sie liefern aber doeh einen ersten Anhaltspunkt. 
Am h~ufigsten ist Typ Ib  mit 32 Beobaehtungen. An 2. Stelle rangiert Typ Ic (mit 
Aktivierung bei Reehts- und Linksnystagmus). Die anderen Untertypen sind in 
etwa gleicher Anzahl gefunden worden. 

An den Zeilen 3 - - 5  l/~Bt sich nun  die Verteilung der verschiedenen Sub- 
typen au] die 3 Kerne Triangularis, Deiters und Bechterew 8blesen. (Vom 
Nucleus der Radix  descendens fehlen uns Registrierungen). Im  N. trian- 
guIaris herrscht bei weitem der Typ  I b vor, der somit als charakterist isch 
ffir diesen Kern  bezeichnet  werden kann.  Auf  tier anderen Seite sind auch 
nahezu alle anderen Typen  durch  ein oder zwei Registr ierungen vertre- 
ten;  lediglich T y p  I I I  und  IV  fehlen nach dem bisher vorliegenden 
Material in diesem Kern .  
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Beim Nucleus Deiter8 kann yon einem dominierenden, dem Kern sein 
Gepr&ge gebenden Funktionstyp kaum gesprochen werden; allenfalls 
lieBe sich Typ Ic als der hiiu/igste herausstellen, doch kSnnte d~eser 
Befund dem Zufall zu verdanken sein. DaB die a-Typen (Ia und I Ia )  im 
Deiters nicht weniger als insgesamt 6mal gefunden worden sind, muB 
ebenfalls zur Kenntnis genommen werden. Ferner f&llt auf, dab wir bis- 
her nut im Deiters die Typen I I I  (Aktivierung der Grundfrequenz bei 
Andrehung nach beiden Seiten) und IV (Hemmung der Grundfrequenz 
bei starker Besehleunigung nach rechts und links) angetroffen haben. 
Auch im N. Bechterew ist der Typ Ib  eine Seltenheit, andere Typen, 
voran Typ Ic,  beherrschen das Feld. Im fibrigen sind die Resultate hier 
mit noeh grSBerer Zurfiekhaltung zu beurteilen, da die Z~hl der Bechte- 
rew-Einheiten besonders klein ist. Es h/~ngt dies damit zusammen, dab 
wir bei unseren ersten Untersuchungen zun&chst nut in den am leich- 
testen erreichbaren Triangularis eingegungen sind. Schliel31ich sei darauf 
aufmerksam gemaeht, dab Typ I c  jewefls 7m~l im Deiters und Bechte- 
rew, abet nur 1 real im Triangularis gefunden worden ist. 

Auf eine Verteilung der Deiters-Einheiten auf dessen Un~erkerne haben wit in 
Anbetracht der nicht ausreichenden Gesamtzahl yon Registrierungen vorerst 
verzichte~, doch sei immerhin angemerkt, dal~ es bisher nicht mSglich war, einen 
bestimmten Funktionstyp dem DeiCers y, der durch die charakteristischen motori- 
schen Elementen i~hnelnden Ganglienzellen ~usgezeichnet ist, zuzuordnen. 

Leider l~gen eine Reihe yon Elektrolysepunkten ~uf der Grenze yon 2 Kernen 
(z. B. Triangul~ris-Deiters, Triangularis-Bechterew usw.). Es blieb nichts anderes 
fibrig, als diese Neurone gesondert anzuftihren (siehe Zeile 6--8). 

Besprechung 
Unsere Registrierungen einzelner Neurone der Vestibul~riskerne haben 

neben der Auffindung eines noch unbekannten Haupttyps (II) a]s wieh- 
tigstes l~esultat ergeben, dab die dutch Horizontalbeschleunigung be- 
dingten Grund/requenzi~nderungen durch mit dem Nystagmus korrelierende 
A ktivitiitsiinderungen moduliert werden. Aus der Kombination der 5 Haupt- 
typen mit den yon uns gefundenen 5 Varianten der nystagmisehen Be- 
einflussung erw&chst eine fast verwirrende Zahl yon Funktionstypen, die 
wir in eine --  vorl&ufige -- Ordnung zu bringen versueht haben (siehe 
Tab. 1 u. 2, sowie Obersieht auf S. 227). Aber nut Typ I und I I  erfahren 
dureh die nystagmisehe Beeinflussung ejne Differenzierung in Untertypen 
(siehe Tab.2); den seltenen Typen I H  und IV ist dagegen naeh dem 
zur Zeit vorliegenden Material jeweils nur eine nystagmisehe Modulation 
zugeordnet. Vor der Diskussion unserer Typen sollen kurz unsere allge- 
meinen Beobachtungen fiber die Vestibularis-Neurone zusammengefaBt 
werden. Hinsiehtlich der Ruhe-Entladungen lassen sieh niederfrequent 
und hoehfrequent feuernde Neurone gegeniiberstellen. Reizsehwelle und 
GrSSe des Frequenzzuwaehses in Abhi~ngigkeit yore Geschwindigkeits- 
zuwachs streuen nicht unbetriiehtlieh, wie auch die Bestimmung der 
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Schwellenwerte einzelner vom horizontalen Bogengang ableitender Fa- 
sern des Nervus vestibularis dutch G ~ A ~ D T  15 ergeben hat. Man kann 
also sagen, dab den verschiedenen Vertretern des gleichen Neuron-Typs ein 
individueller Zug eignet. SchlieBlieh w~re zu erw~hnen, dag man - -  unge- 
achtet  der nystagmischen Frequenzmodulationen - -  durchweg bei ge- 
nauer graphischer Darstellung rhythmische Frequenzschwankungen 
geringen Grades bei allen Typen sowohl in , ,Ruhe" Ms auch bei adae- 
quater ~eizung nachweisen kann (siehe Abb. 2 und 4), die auch yon 
EthEL dargestellt worden sind. Es w~re denkbar, dab die T~tigkeit 
innerhalb der Vestibulariskerne gelegener Neuronenkreise ffir diese im 
Vergleich zum Nystagmus frequentere Rhythmik  verantwortlich ist. 

Versuchen wir nunmehr,  fiber die Afferenzen und Efferenzen der ein- 
ze]nen Typen sowie ihre mutmaNiehe  Bedeutung Vorstellungen zu ent- 
wiekeln. 

Typ I erf~hrt - -  um dies zu wiederholen - -  bei Winkelbeschleunigung 
zur gleichen Seite Frequenzzunahme, bei Andrehung zur Gegenseite 
Frequenzminderung oder auch v611ige Hemmung.  Beispiel: Neuron des 
hnken Triangularis: Andrehung nach links = Frequenzzunahme; An- 
drehung naeh rechts - -  Frequenzabnahme (siehe Abb. 1, 2 und 3). Der 
kontrMaterale Kern verh~lt sich jeweils gegensinnig, wie ECK~L 13 sehr 
anschaulieh in einer graphisehen Darstellung gezeigt hat. Auch die 
Tatsache, dab nur die Beschleunigung bei der }Iorizontalrotation (durch 
Deflexion der Cupula) Frequenz~tnderungen hervorruft,  w~hrend sieh 
naeh Erreichen einer konstanten Umdrehungsgesehwindigkeit die 
t~uheentladungsfrequenz wieder herstellt (well die Cupula zur Ruhe- 
lage zurfiekkehrt), sei kurz rekapituliert  (siehe den Frequenzgang in 
A b b . 2 a u n d  b). Es war ffir uns immer wieder fesselnd zu erleben, dab 
der Besehleunigungsanzeiger an dem elektrotoniseh gesteuerten Dreh- 
stuhl yon T6NNIES und die auf  dem Sehirm des Kathodenstrahl-  
oseillographen siehtbare Einheit das Ende der Besehleunigung ganz 
gleiehlgufig anzeigten, der Zeiger des Ins t ruments  dureh I~fiekkehr zur 
NulI-Lage, alas Neuron dureh t~fiekkehr zur Ausgangsfrequenz. In  i2rber- 
einstimmung mit  Eczm~ (der unseres Wissens als erster Langdrehungen 
unter  Ableitung einzelner Vestibularisneurone vorgenommen hat) haben 
wir in manehen F~llen bei Fortsetzung der t torizontaldrehung naeh der 
1. perrotatorisehen langwelligen Auslenkung der Grundfrequenz, noeh 
deutlieher aber postrotatoriseh, eine 2. Phase mit  entgegengesetztem 
Frequenzverlauf naehweisen k6nnen. Ein manifester postrotatoriseher Ny- 
stagmus I I ,  fiber den beim Mensehen Untersuehungen vorliegen ~,9,14, a~, a2 
t r i t t  Mlerdings beim Kaninehen nieht bzw. naeh unseren Beobaehtungen 
nur selten bei Tonusasymmetrie  auf. 

Ihre periphere Steuerung erfahren die Neurone des Typs I offensieht- 
lieh yon den Sinnesorganen in der Ampulle des horizontMen Bogenganges 
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her, wo Lo~w~cST~r  u. S A ~ s ,  29 die gleichen Aktivit/~ts/inderungen 
schon vor 1/~ngerer Zeit gefunden haben. Aueh im Nervus vestibularis 
sind bei der Horizontalbeschleunigung die dem Typ I entsprechenden 
Aktivierungen und Hemmungen anzutreffen 15. 

Die Frage, welehe efferenten funktionellen Beziehungen dem Typ I zu- 
kommen, ist sicherlich mit einer Feststel]ung nieht erschSpfend zu be- 
antworten; denn es ist zu erwarten, dab die Einflfisse dieses --  wie jedes 
anderen Typs --  mannigfaltige und weitreichende sind. 

Wahrscheinlich steht die ~nderung der Grund]reguenz des Haupt typs  I 
in enger Beziehung zu der A ugendeviation, die bei der Horizontalandrehung 
zur Gegenseite bin stattfindet. Dies ist anzunehmen, weft in re]ativ tiefen 
Narkosegraden sowohl die Augendeviation bei der Andrehung als auch 
die Ver~nderung der Grundfrequenz yon Typ I bei der I-[orizontal- 
beschleunigung erha]ten bleiben. Darfiber hinaus weisen neuroanato- 
mische Befunde yon SZE~TAGOT~A136a auf eine besouders enge strukturelle 
Verl~nfipfung zwischen den Vestibulariskernen und dem homolateralen 
Rectus internus- sowie dem kontralateralen Abducenskern bin. SzE~- 
TAGOTI-EA136b hat  weiterhin gezeigt, dab durch Erzeugung einer Bewegung 
der Endolymphe des horizontalen Bogengangs in Richtung auf die 
Cupula --  wie sie physiologischerweise bei der ttorizontalbeschleunigung 
zur gleichen Seite bin stattfindet -- eine Kontraktion des ipsilateralen 
Rectus internus und des kontralateralen Rectus lateralis hervorgerufen 
wird, wobei meist die Antagonisten eine Hemmung erfahren. Da der 
Typ I, wie erw~hnt, yon den Receptoren in der Ampulle des horizontalen 
Bogengangs aus erregt wird (identische Erregungsmuster), ist die An- 
nahme, dab dieser Typ die Deviation der Augen bestimmt, gut begrfindet. 

Es ist weiterhin daran zu erinnern, dab yore Vestibularorgan her auf 
die Innervation wohl der gesamten quergestrei]ten Muskulatur yon Rump] 
und Gliedmaflen ein regelnder EinfluB ausgeiibt werden kann. Bei der 
]torizontalbeschleunigung kommt es bekanntlich homolateral zu einer 
Streckung und kontralatcral zu einer Beugung der Extremit/~ten; das auf 
die Drehseheibe gestellte Tier stemmt sich gleichsam gegen die Andrehung. 
So wird man mit der MSglichkeit zu rechnen haben, dab bei Winkel- 
besehleunigung zur gleichen Seite homolaterale Efferenzen via tractus 
vestibulospina]is und retieulospinalis des am h~ufigsten beobachteten 
Typs I zu dieser Tonisierung der Strecker auf der Seite der Einheit einen 
entseheidenden Beitrag liefern, w/~hrend die Hemmung des gleichen Typs 

� 9  gegenseitigen Vestibulariskerngebiet fiir das Nachlassen des Strecker- 
tonus der Gegenseite yon Bedeutung sein kSnnte. M~n kann vermuten, 
dab nystagmisch nur wenig beeinfluBte Neurone yore Typ I diese Aufgabe 
haben. Eine Beeinflussung der Rfiekenmarksmotoneurone seitens der 
Vestibularorgane ist fibrigens auch durch elektrische Reizungen16,1s,19, 37 
bewiesen worden. 
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Beziehen wir nun die yon uns gefun4ene, den Typ  I am h/~ufigsten 
kennzeichnende nystagmogene ]~'equenzmodulation in unsere Betraeh- 
tungen ein, so wi~re daran zu erinnern, dab 4iese sich reziprok zu der dutch 
ttorizontalbeschleunigung bedingten Ver~nderung der Grundfrequenz 
verh~lt. Beispiel: Einheit im linken Triangularis : Rotation nach links ~- 
Frequenzzunahme mit  Hemmungspausen w&hrend der perrotatorisehen 
Linksrucke (siehe Abb. i b und 2a, 3b). Umgekehrt  wird die dutch Be- 
schleunigung zur Gegenseite erzielte Frequenzabnahme dutch mit  der 
raschen Phase korrespondierende rhythmische Aktivierungen unter- 
broehen (siehe Abb. l d  und 2b, 3d). Die Frage der Genese der nystag- 
mogenen Frequenzmodulationen des Typs Ib  ist nut  vermutungsweise 
und keinesfalls erschSpfend zu beantworten. Eine Entstehung der Rhyth-  
rail< schon in den peripheren l~eeeptoren des Bogenganges ist nach den 
Befunden yon L o n w ~ s T m ~  u. SA:bTD 28,29 unwahrscheinlieh, da deren 
Impulsstrom nahezu kontinuierlich ist. Gegen eine prims Entstehung 
der  Rhythmik in den Vestibulariskernen sprechen verschiedene Argu- 
mente. Zunachst einmM die Tatsache, da{~ die Ausprggung der nystag- 
mischen Beeinfiussungen betr~chtliehen Variat, ionen unterliegt: Die 
Hemmungen w~hrend tier Andrehung zur gteichen Seite kSnnen --  be- 
sonders bei hochfrequent feuernden Einheiten -- geringfagig sein. Sie 
setzen zwar in der Regel kurz vor der raschen Phase ein, folgen gelegent. 
lich abet deren Beginn mit  einer gewissen Latenz nach. Die Aktivierungen 
tier gehemmten Einheit  fehlen bei vblliger Bloekierung tier Grundaktivi- 
tgt  (Stop nach Drehung zur gleichen Seite) vielfach ganz bzw. t reten nut  
bei wenigen Rucken auf. Uberdies iblgen sie oft mit  einer betr~chtlichen 
Latenz dem Anfang tier rasehen Phase nach*. 

Allein diese Beobachtungen legen die Vermutung nahe, daft die regi. 
strierten nystagmischen Frequenzmodulationen vestibul~rer Neurone 
nieht etwa den Rhythmus vernrsachen, sondern yon einer anderen In- 
stanz her dem Vestibulariskerngebiet aufgezwungen werden. Da nun naeh 
L o a ~ E  Ds. No die ZerstSrung der medialen Reticularis die rasche Phase 
des vestibul~ren I~ystagmus aufhebt~,  ~ un4 wit kiirzlieh in der medialen 
tCeticularis in Korrelation mit dem Nystagmus t(~tige Neurone nach- 
gewiesen haben 1~ kSnnte die ]~reqnenzmodulation der Vestibularis- 
neurone yon dort  her ,,veranlat~t" werden. Diese Annahme tiei~e sich auch 
dutch morphologische Daten stiitzen, 4a L o ~ T ~  D~ No in seinen GolgL 
Pr~parat~n yon der medialen (,,vestibul~ren") Retieularis zum Vesti- 
bulariskerngebiet --  und zwar in besonders gro.i~er Zahl zum Triangu- 
laris --  zurficldaufende ~ervenfasern naehgewiesen hata~, ~. Somit I~Snnte 

* Eine Parallele w~re vielleioht die Tatsache, dab LOtU~T~ D~ No 2~ im ~Iyo- 
gramm der Augenmuskeln eine Latenz zwischen Ende der Aktivit.~tsperiode des 
Agonisten (langsame Phase) und Beginn der Aktivitatsperlode des Antagonisten 
(rasehe Phase) festges~ellt hat. 
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man die mit dem Nystagmus /correlierende Frequenzmodulation der Vesti- 
bularisneurone als Beispiel einer ,,Riickmeldung" (T6NNI~S U. J~Gas ) ,  
einer Ree#erenz von den rhythmisch alctiven Neuronen der medialen Reti- 
cularis zum Vestibularislcern~lebiet betrachten. Die M5glichkeit einer pri- 
m~ren Entstehung yon Rhythmen im Vestibulaciskerngebiet ist a]ler- 
dings vorerst nieht sieher ~uszuschliel3en. 

Nach unseren frfiher mitgeteilten Befunden 10 sind beim Nystagmus in 
der dorsomedialen Reiicularis bei weitem haufiger mit  der rasehen Phase 
als mit  der langsamen Phase aktivierte Neurone anzuireffen. Da wir jetzt 
im Vestibulariskerngebiet Neurone gefunden haben, die bei Rechts- und 
Linksnystagmus feuern (Typ e), liegt die Vermutung nahe, da]3 es aueh 
in der Retieularis Elemente gibt, die mit  der raschen Phase - -unabh~ngig  
yon deren l~ichtung--ti~tig sind. Von diesen Neuronen kSnnten die rhyth- 
mischen Innervationen der Augenmuskellcerne bzw. Blickzentren und zu- 
gleich die rhythmischen Hemmungen unseres Typs I b der einen Seite und 
die Aktivierungen der anderen Seite ausgehen. Dureh die Einschaltung 
yon - -  sei es fSrdernden, sei es hemmenden --  Zwisehenneuronen, wie 
sie bekanntlieh yon EccLws ~ im Riickenmark nachgewiesen worden 
sind, liel~e sieh der reziproke Effekt auf  den Typ I in den beiden Vesti- 
bulariskernen erkl~ren. Die Einbeziehung yon Zwischenneuronen mul~ 
auch die Ursaehe der Narkoseempfindliehkeit des nystagmischen Rhyth-  
mus sein. Der Antrieb der reticul~ren , ,Sehrit tmacher" dfirfte durch 
einen kontinuierlichen Impulsstrom yore Vestibulariskern erfolgen, also 
durch Nervenelemente oder Fasern, die einer P~eefferenz nich~ ausge~etzt 
sind (siehe aueh die Bemerkung fiber Type au~ S. 246). Das Geschehen 
wird nun dadureh noeh komplizierter, dal~ die unterstellten yon den reti- 
kuliiren Zellen her ausgehenden Einfl/isse mit  der Umkehr  der Riehtung 
der Horizontalbeschleunigung ein umgekehrtes Vorzeichen erhalten 
mfissen. Damit  dies mSglieh ist, ist die Annahme einer Schaltung nieht 
zu umgehen, die die aktivierenden Einfliisse seitens der Reticularis auf  
Blickzentren und Vestibulariskerne zu hemmend_en und die hemmenden 
zu aktivierenden werden l~Bt. Diese Schaltung kSnnte dutch die l~ich- 
tungsumkehr des Impulsstromes der beiden Vestibularisnerven bewirkt 
werden. 

Man kann die nystagmisehen Aktivit/~ts~nderungen des Typs I b aueh 
einer finalen ]3etrachtungsweise unterziehen: Die rhythmisehen Hem- 
mungen auf der linken Seite bei der L~nksandrehung beispielsweise 
mfissen die perrotatorisehen Linksrucke er]eiehtern. Ohne diese ,,Ent- 
lastungshemmung" wfirde die yore linken Triangularis ausgehende Inner- 
ra t ion  des reehten ,,B]ickzentrums" den Nystagmus tier Bulbi nach links 
verhindern oder erschweren. - -  Ob die rhythmisehen - -  wie erw/ihnt 
allerdings inkonstanten - -  Aktivierungen im Tri~ngularis bei der Gegen- 
drehung die rasehe Phase fSrdern, ist fraglieh, sie sind jedenfalls fiir die 
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Entstehung des Nystagmus entbehrlich. Die Aktivierung ist besser 
causal zu begreifen mit der Tatsaehe, dab durchweg 2 Instanzen des 
Nervensystems -- hier Vestibulariskern und Reticularis -- nicht ein- 
gleisig, sondern doppel l~uf ig-rez iprok-  miteinander verbunden sind, 
wie LOX~TE D~ No 27 betont hat. 

~be r  die Aufgaben der anderen Subtypen yon I wird man allenfalls 
Vermutungen vorbringen kSnnen. Typ Ia,  5mal beobachtet, mtiBte die 
nystagmogenen Modulationen yon I b bremsen -- eine Beeinfiussung vor- 
ausgesetzt. Uber die Bedeutung yon Ic  l~Bt sich vorerst keine plausible 
Vorstellung entwickeln, vermutlich ist die Grundfrequenz~nderung wich- 
tiger als die oft nur geringe nystagmische Modulation. DaB dieser Typ im 
Triangularis sich nur ausnahmsweise finder und im wesentlichen dem 
Nucleus Deiters und Bechterew vorbehalten ist, kann kaum ein Zufall 
sein, sondern es kommt hier eine funktionelle Differenzierung der Vesti- 
bulariskerne zum Ausdruck. Das Feh]en der theoretisch mSglichen Kon- 
ste]lation I d weist auf das Fehlen einer Beziehung yon Typ I zum arousal- 
Mechanismus hin. 

Typ Ie  ist zwar nur mit 6 Exemplaren vertreten, doch ist diese Be- 
obachtung besonders wichtig, da, wie gesagt, naeh wie vor unterstellt 
werden muir, dab der Reticularis ein prims kontinuierlicher Impuls- 
strom seitens des Nervus vestibularis zufiieBt. Es kSnnten hier derartige 
kontinuierlieh feuernde Fasern erfaBt worden sein, die keine Unter- 
brechung im Vestibulariskerngebiet erfahren, ]edenfalls aber Neurone, 
welche keine l~eefferenz seitens der Reticularis erhalten. Im fibrigen ws 
es denkbar, dab vestibuls Neurone ohne nystagmogene Rhythmik Ein- 
flfisse auf die KSrpermuskulatur gewinnen, l~ber die tt~ufigkeit dieser 
Neurone gibt unsere Arbeit abet keinen AufschluG, weft wit in erster 
Linie auf  die rhythmisch aktiven Einheiten geaehtet haben und uns 
somit wahrscheinlich ,,tonische" Neurone entgangen sind.. 

Typ I[. Es ist interessant, dal~ wit einen Gegenspieler des Typs I 
gefunden haben, der sich hinsichtlJch der Grundfrequenz~nderung bei der 
Horizontalbeschleunigung reziprok verhs (siehe Abb. 6 u. 7). DaB dieser 
Typ unseren Voruntersuchern entgangen ist, diirfte mit seiner Empfind- 
lichkeit gegen/iber Narkose und Decerebrierung zusammenhs Was 
die Genese anbelangt, so ist die Annahme naheliegend, dal~ dieser Neuron- 
Typ vom -- analog reagierenden -- Haupttyp des kontralateralen Vesti- 
bulariskerngebietes seine Afferenz erhs In der Tat sind nach histolo- 

gischen Befunden Verbind.ungen zwischen den beiden Vestibu]ariskernen 

festgestellt worden 2~ Wenn GEaNANDT 17 einen funktionellen EinfluB 

seitens des kontralateralen Vestibulariskerns vermiBte, so steht diesem 

negativen l~esultat die Feststellung yon DEVITo, B~USA u. ARDUI~I ~9 
gegen/iber, dab ]edenfalls Deiters-Neurone dureh Polaris~tion des gegen- 
seitigen Labyrinths beeinfluBbar sind. -- Da dieselben Autoren dureh 
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kathodische Polarisation des homola~eralen Labyrinths im Nucleus 
Deiters - -  neben Neuronen die erregt wurden - -  seltener auch solche 
registriert haben, die eine t temmung erfuhren, kann die Afferenz des 
Typs I I  auch aus dem homolateralen Labyrinth stammen. In Anbetrach~ 
der Tatsaehe aber, dab Beobaehtungen fiber gegensinnig zu Typ I rea- 
gierende Elemente im Labyrinth 2s,29 und im Nervus vestibularis 15 fehlen, 
mii6te in diesem Fall eine synaptische Umpolung (durch Vermittlung 
spezieller bahnender und hemmender Zwischennem'one) im Vestibu]aris- 
kerngebiet erfolgen, damit aus Typ I im Nerven Typ I I  im Kerngebiet 
wird. In Zusammenfassung dieser Diskussion wt~re also fes~zustellen, dab 
beide SteuerungsmSglichkeiten des Typs II  vom homolateralen und yore 
kontralateralen Labyrinth her gegeben sind. 

Was die Bedeutung yon Typ I I  anbelangt, so w~re an eine zu Typ  I 
antagonistische Beein/lussung der vestibultiren Innervation quergestrei/ter 
Muskeln zu denken. So kSnnte Typ II, sofern er den Tonus der Beuger 
steigern sollte, bei der Horizontalbeschleunigung zur gleichen Seite homo- 
lateral ein Naehlassen des Beugertonus und eine Zunahme der Beuger- 
innervation auf der Gegenseite --  mittels homolateraler Bahnen zu den 
Motoneuronen -- bewirken. Diese Annahmen lassen sich stfitzen durch 
neuere Befunde yon G]~R~A~DT U. Mitarb., welehe durch elektrische 
Reizung des Vestibulariskerngebietes eine Aktivierung yon Agonisten 
und Antagonisten der RfickenmarksmotoneuronelS, 19, naehgewiesen 
haben. Im fibrigen liefert die Auffindung des Typs II  jetzt das vestibult~re 
Korrelat  zu der Feststellung yon GER~A~I)T ls, dab in der vorderen 
Wurzel LVI I  und S I der Katze bei elektriseher Reizung des homolate- 
ralen Vestibu]ariskerngebietes mittels der Mikroelektrode nicht nur 
Fasern zu finden sind, die die gleichen Aktivit~tstinderungen wie der 
vestibult~re Haupt typ  I zeigen, sondern aueh solehe, die sich reziprok 
verhalten -- ein Befund, den der Autor sich nicht zu erklt~ren vermochte. 
Es ist denbar, dal] unser Typ I I  und die yon GERlqAI~DT an der 
vorderen Wurzel registrierten reziprok reagierenden Fasern einander ent- 
sprechen, zumal -- wie erw/~hnt -- homo]aterale Verbindungen yore 
Vestibulariskerngebiet zu den 1%fickenmarksmotoneuronen bekannt sind s. 

Auf die Beobachtung, dab ein Tei] der Neurone vom Typ I I  zur allge- 
meinen Weckreaktion in Beziehung steht (wie h~ufig dies der Fall ist, 
mu$ offenbleiben, da nicht regelmt~6ig entsprechende Testreize gesetzt 
worden sind), sei noch einmal hingewiesen. M5glicherweise sind die beiden 
Aufgaben, n~mlich Beteiligung am Weckmechanismus einerseits und 
Innervationssteuerung der quergestreiften Muskulatur andererseits eng 
miteinander verknfipft. Unsere Annahme, dab die Einheiten vom Typ I I  
zur Innervation der Muskulatur der Extremiti~ten beitragen, stimmt gut  
damit tiberein, dab bei ihnen die nystagmogene Beeinflussung oft geringer 
war als beim Typ I. Auch die bekannte Narkoseempfindliehkeit der 
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deiterospinalen Reflexe einerseits und unseres Typs I I  andererseits 
sttitzt diese Vorstellungen. --  ~ber  die Aufgaben der Subtypen yon I I  
1/~Bt sieh vorerst nieht mehr aussagen alsiiber die Sub~ypenvon I. I I a  
kSnnte den Einfltissen yon I b hinsiehtlieh der rhythmisehen Innervation 
der Augenmuskeln entgegenwirken. 

Eine kurze Zusammenschau der Untertypen a und b von I u n d  I I  mag an 
dieser Stelle am Platze sein. Die reeht verwickelten Relationen sind in 
Tab.3 zusammengestellt, lJbereinstimmend geht bei I b  und I I a  die 

Tabelle 3. t~requenzgang der Untertypen a und b bei Linksandrehung 
im linken Vestibulariskern ,ebiet 

Untertyp Grundfr equenz~nderung nystagmische Beeinflussung 

Ib 
IIa 
Ia 

IIb 

Aktivierung 
ttemmung 
Aktivierung 
I-Iemmung 

I-Iemmung 
Aktivierung 
Aktivierung 
Hemmung 

nystagmisehe Beeinflussung reziprok zur Grundfrequenzi~nderung (siehe 
Abb. 1, 2, 3 und 6, 7). I a  und I Ib  haben dagegen gemeinsam, dag die 
nystagmisehe Modulation der Grundfrequenz~nderung gleich gerichtet 
ist. Die reticul~re Beeinflussung wfirde bei I a  und I I a  einerseits und Ib  
und I I b  andererseits identisch sein. Die a- und b-Typen miissen dagegen 
eine gegens~tzliehe retieul~re Beeinflussung erfahren, was dureh fSrdern- 
de bzw. hemmende Zwisehenneurone bewerkstelligt werden kann. 

Die Besprechung d e r n u r  wit  wenigen Exemplaren vertretenen Typen 
I I I  und IV erfolgt zweckm~tgigerweise zusammenfassend. 

Haupt typ  I I I  (Aktivierung der Grundfrequenz bei Andrehung naeh 
beiden Seiten) kann seine Afferenz veto homolateralen horizontalen 
Bogengang her erhalten angesiehts der Tatsache, dab GEIC~ANDT TM im 
Nervus vestibularis bei 12~ der Neurone eine Aktivierung bei Hori- 
zontalbeschleunigung nach beid_en Seiten registriert hat. Im Vestibularis- 
kerngebiet hat  der Autor diese l~eaktion ,,in einem sehr kleinen Prozent- 
satz" seiner Neurone gefunden, was mit  unserer Beobachtung iiberein- 
stimmen wiirde. Aueh ECK~L 18 hat  diesen Typ (und zwar 4real unter 
20 Neuronen) beobachtet. Die Reaktion: Hemmung bei Reehts- und 
Linksandrehung (IV), die yon uns nur einmM angetroffen worden ist, hat  
GERhArDT 15 5real veto Nervus vestibularis mit der Mikroelektrode ab- 
geleitet, aber nieht in den Vestibulariskernen nachweisen k6nnen. Eine 
Beziehung auch dieses offenbar exquisit seltenen Typs zum homolateralen 
Labyrinth ist nach den Gernandtschen Befunden am Nervus vestibularis 
mSglieh, doch kann die t temmung natiirlieh auch durch im Zuge der 
Weekreaktion gehemmte arousal-Neurone der l~etieularis erfolgen. Die 
Bedeutung yon T y p  l I I  und I V liegt nach unseren eigenen Untersuchungen 
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in den Beziehungen zum arousal-System (siehe dar/iber Abb. 8). Unsere 
Registrierungen der beiden Haupttypen I I I  und IV erg~nzen unsere 
frfiher fiber die ,,locker gekoppelten" Einheiten der medialen I~eticularis 
mitgeteilten Beobachtungen: Wurde ein Neuron dnreh die ,,arousal" 
aktiviert, so wirkte die rasche Phase des Nystagmus zus/~tzlich akti- 
vierend, bei den im Zuge der arousal gehemmten Einheiten dagegen hatte 
die rasche Phase des Nystagmus einen hemmenden Effekt. Dal~ die beiden 
Typen I I I  und IV auf I-Iorizontaldrehung nach reohts und links mi~ der 
gleiehen t~ichtung der Grundfrequenz/~nderung antworten, erscheint erst 
jetzt -- nachdem die Beziehungen zum arousal-~echanismus wahrschein- 
lich gemach~ werden konnten -- sinnvoll, denn ]iir die Weckwirkung der 
Horizontaldrehung ist die Richtung der Winkelbeschleunigung nati~rlieh 
belanglos, es kommt lediglich darauf an, daB die Andrehung als solehe als 
unspezifischer Weckreiz wirkt. M6glicherweise nehmen jene Exemplare yon 
Typ II, die einerseits bei Horizontalbeschleunigung spezifisch reagieren, 
auf der anderen Seite im Rahmen der Weckreaktion ansprechen, eine 
Mibtelsfellung zwischen den arousal-Typen I I I  und IV und dem ,,spezi- 
fischen" Typ I ein. 

~ber  die Beziehungen zwischen t~unktionstyp und Lokalisation (siehe 
Tab. 2) w/~re zusammenfassend zu sagen, dab jeder Typ gelegentlich in 
nahezu jedem Kern vorkommt. Dementspreehend besitzt ]eder Kern eine 
Reihe yon l~unktionstypen (Triangularis 9, Deiters 10, Bechterew naeh 
den bisherigen Beobachtungen nur 5). Die HSu/igkeit, mit der die Typen 
in den einzelnenKernen vertreten sind, ist ]edoch sehr versehieden, worin eine 
funktionelle Differenziernng zum Ausdruck kommt. Ib gibt dem Nucleus 
triangularis sein Gepriige (25 unter 35 Neuronen), er ist im Deiters und 
Bechterew nur je einmalregistriert worden. F fir diebeiden letzfgenannten 
Kerne l~Bt sieh t in vorherrsehender Typ noch nicht angeben, immerhin 
ist e sowohl im Deiters (12 mal nnter 26 Neuronen) als aueh im Beehte- 
rew (9real unter 13 Einheiten) besonders zahlreieh. Im fibrigen wi~re 
darauf hinzuweisen, dab die Berechnnng einer prozentualen Verteilung 
tmserer Funktionsfypen auf die einzelnen Kerne deshalb nicht zul~ssig 
ist, weft die Gesamtzahl der auf den einzelnen Kern en~fallenden 
Einheiten zu ungleich ist, und ~_r nicht auslesefrei regis~riert haben. 
Insbesondere fehlt uns jeder Anhaltspunkt darfiber, wie h~ufig durch 
I-Iorizontalbesehleunigung und Nystagmus unbeeinfluBte Neurone 
in den Vestibulariskernen sind, d~ diese in der Regel fibergangen 
worden sind. 

Die vorgelegten Untersuchungen vermitteln den Eindruck yon der 
weitgehenden Differenzierung der Neurone in den Vesfibu]ariskernen und 
lassen damit ahnen, yon welcher Kompliziertheit das neurophysiologische 
Geschehen im Vestibularapparat sein dfirfte. Der Wechsel der Aktiviti~ts- 
muster mit der Umkehr der Drehrichtung lehrt fiberdies, yon welcher 

17" 
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Wandelba~l~eit da.s neurophysiologlsehe Gesehehen ira Vestibulariskern- 
gebiet ist und best~tigt damit eine tier grundsgtzliehen Folgerungen, die 
LO~E~TE DE NO ~a,~4 aus seinen Aussehaltungsexperimenten gezogen hat. 
Weitere Untersuchungen werden notwendig sein, um festzustellen, welche 
~uderungen der Erregungsmuster bei weiteren Variationen des in unse- 
ten Untersuehungen immer noeh relativ gMchfSrmig gehaltenen Be- 
dingungsgesamts eintreten. 

Ztlsa~menfasstlng 
1. Mit Mikroelektroden wurde die Aktivits yon 93 Neuronen der 

Vestibulariskerne (Triangularis, Deiters und Beehterew) beim Kaninchen 
wghrend HorizontMbeschle~migungen (Langdrehungen mit naehfolgen- 
dem Stop) registriert uncl zwar unter solehen Bedingtmgen, daI3 Nystag- 
runs entstehen konnte. 

2. Nach der mit der tIorizontMbeschleunigung verkniipften Xnderung 
der Grundfrequenz sind folgende tIaupttypen zu unterscheiden: 

Typ I (62 Neurone) antwortet -- ~de dutch unsere Voruntersueher 
bekannt ist -- bei Anch'ehung zur gleiehen Seite mit Frequenzsteigerung 
und bei Drehung zur Gegenseite mit Aktivitgtsabnahme. 

Typ II  (25 Neurone) reagiert bei her Winkelbesehleunigung in der 
tIorizontalen reziprok zu Typ I. DaB dieser Typ bisher unentdeekt blieb, 
h~ngt wahrscheinlich mit seiner Empfindhehkeit gegentiber tiefer 
Narkose un4 Deeerebrierung zusammen, MaGnahmen, die in unseren 
Untersuchungen vermieden worden sincl. 

Typ I I I  (4 Neurone) 1/~Bt bei Andrehung naeh beiden Seiten Aktivi: 
t~tszunahme erkennen. 

Typ IV (1 Neuron) zeigt bei starker tIorizontalbeschleunigung naeh 
beiden Seiten eine Aktivit/~tshemmung. 

Versehiedene Argumente spreehen daf/ir, d~g Typ I die Deviation der 
Augen zur Gegenseite bei der ttorizontMbesehleunigung zur gleiehen Seite 
steuert und zugleieh mit der automatisehen Innervation der quergestreif- 
ten Muskulatur im Zusammenhang steht. Aufgabe des Typs II  k6nnte 
eine antagonistisehe Innervation quergestreifter Muskeln im Zuge dieser 
Regulation sein. Typ I I I  und IV stehen naeh unseren Feststellungen zum 
aronsa, t-Meehanismus in Beziehung. 

3. Es wurde festgestellt, dag die Vestibula~isneurone bei der Andrehung 
nystagmisehe Modutationen des l~requenzganges erfahren k6nnen. Diese 
kommen in folgenden 5 Varianten vor : 

a) Aktivierung mit der rasehen Phase zur Seite der Einheit, tIemmung 
behn l~nek zur Gegenseite . 

b) I-Iemmnng mit der rasehen Phase zur gleiehen Seite, Aktivierung 
beim Augem~aek zur Gegenseite. 

e) Aktivierung bei i~eehts- und Linksnystagmus. 
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d) H e m m u n g  bei  Rechts -  und  L inksnys tagmus .  
e) E inhe i t en  ohne nys tagmogene  F requenzmodu la t ionen .  
A u f  Grund  dieser  nys t agmischen  Beeinflussung des F requenzganges  

s ind nach  dem vor l iegenden Mater ia l  in den Ves t ibu la r i skernen  12 Neu-  
r o n - F u n k t i o n s t y p e n  zu un te rsehe iden  (siehe Tab.  2). 

Bei  e inem grol~en Tail der  im Tr iangular i s  gelegenen E inhe i t en  des 
Typs  I (25 yon  32 Neuronen)  verhgl t  sieh die nys tagmische  mi t  der  
raschen Phase  kor respondie rende  Modulation reziprok zur _~nderung der  
Grundfrequenz  ( =  T y p I b ) .  Es wird  die Hypo these  ver t re ten ,  dab  diese 
F requenzmodu la t ion ,  die mi t  dem Frequenzgang  des kon t r a l a t e r a l en  
, ,B l i ekzen t rums"  kor respondier t ,  yon  den kfirzlich yon  uns naeh-  
gewiesenen,  mi t  der  raschen Phase  feuernden Neuronen  der  dorsomedia len  
Ret icu la r i s  her  - -  un te r  Vermi t t lung  yon ak t iv ie renden  bzw. h e m m e n d e n  
Zwisehenneuronen - -  veranlal~t wird.  Nys tagmisehe  H e m m u n g  und  
Akt iv i e rung  in den ves t ibu lgren  Neuronen  werden als Beispie l  e iner  
Ree]/erenz yon der  zent ra l  gelegenen Ret ieular i s  zu ihrer  Afferenz, dem 
Vest ibular iskern ,  hingestel l t .  Ober  die Bedeu tung  der  anderen  U n t e r t y p e n  
lassen sich noch keine Aussagen machen,  zumal  fiber eine gegensei t ige 
Beeinflussung noah n iehts  b e k a n n t  ist.  

4. Dureh  Loka l i sa t ion  der  naeh  Beendigung der  Regis t r ie rung  gesetz-  
t an  e lek t ro ly t i schen  Lgsionen wurde  festgestel l t ,  d a b  zwar  j eder  T y p  in 
j edem der  3 berf ieksieht ig ten Kerne  v o r k o m m t  (bis a u f  I I I  und  IV,  die 
b isher  nur  im Dei ters  gefunden worden sind), dab  die  Aktionstypen sich 
au] die einzelnen Kerne hingegen mit sehr unterschiedlicher Hguligkeit ver- 
teilen. T y p  I b  (reziproke nys tagmische  Modula t ion)  is t  ffir den Tr iangula-  
ris eharakter i s t i sch .  Unsere  Befunde sprechen ffir eine wei tgehende  funk~io- 
nelle Differenzierung der  Vest ibular iskerne .  
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