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TIm Rahmen von Untersuchungen, die sich mit der Aktivitit der .
Neurone des Vestibularapparates beim Nystagmus befassen0:1l, wird
nunmehr die angekiindigte Mitteilung iiber das Entladungsmuster
einzelner Nervenzellen im Vestibulariskerngebiet vorgelegt. Es geht dabei
letztlich um den Versuch, einiges Lichtin die Arbeitsweise eines Funktions-
systems zu bringen. Um diesera Ziel nahezukommen, ist es zunéchst
einmal notwendig, die Erregungsmuster der verschiedenen Neuron-
Typen, die man in einem Kerngebiet nach neueren Registrierungen mit
der Mikroelektrode anzutreffen pflegt, zur Darstellung zu bringen. Im
Brennpunkt des Interesses steht dann aber das Problem, welche Bedeu-
tung die Tétigkeit der Elemente im Vestibulariskerngebiet fiir die Ent-
stehung des Nystagmus hat. Der Meinung verschiedener Autoren?, dafl
der ITmpulsstrom der vestibuliren Einheiten kontinuierlich sei und die
Rhythmik erst in der Formatio reticularis zustandekomme, steht die
Anschauung anderer3-3 gegeniiber, welche dem Vestibulariskerngebiet
Rhythmizitiat zuschreiben. Zu diesem strittigen Problem liefern unsere
Befunde einen neuen Beitrag.

Methedik

Als Versuchstiere dienten 35 Kaninchen mittlerer Grofe. Die operative Vor-
bereitung der Tiere geschah zumeist in der frither!® niher beschriebenen Weise; es
wurde also durch Absaugen des Kleinhirns oder nur des Kleinhirnmittellappens die
Rautengrube vorn Obex bis zu den caudalen Vierhfigeln freigelegt. AnschlieBend
wurden die Tiere auf dem von ToNNIEs gebauten elektrisch angetriebenen und elek-
trotonisch gesteuerten Drehstuhl fixiert und zwar so, dafi der Kopf etwa tiber der
Vertikalachse des Drehstuhles zu liegen kam, Der Neigungswinkel der Mundspalte
betrug etwa 45° gegeniiber der Horizontalen. Wiahrend des Versuchs wurden die
Tiere in einem leichten Grad von Athernarkose gehalten, welcher den Nystagmus
noch nicht wesentlich beeintrichtigte. Die Drehpausen wurden dazu benutzt, die

* Herrn Prof. Dr. G. Ewarp zum 70. Geburtstag in Verehrung gewidmes.
#% Mit, Unterstiitzung der Deutschen Forschungsgemeinschafs.
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Narkose mittels eines Drager-Narkosegerates immer wieder etwas zu vertiefen.
Nach Auffindung einer vermutlich im Vestibulariskerngebiet gelegenen Einheit
beobachteten wir deren Verhalten bei Horizontalbeschleunigungen in beiden
Richtungen auf dem Schirm des Oscillographen. Trat eine Abhéingigkeit der Ent-
ladungsfrequenz von Beschleunigungsreizen zutage, so wurden Registrierungen
vorgenommen. Nicht durch Horizontaldrehung beeinflute Einheiten sind also
unberiicksichtigt geblieben. Die Andrehungen erfolgten mit einer Winkelgeschwin-
digkeit von 12,16 oder 20° pro Sekunde, bei einigen Einheiten mit variierenden
Winkelgeschwindigkeiten von 1°—20°/sec. Verschiedene Neurone sind auch hin-
sichtlich ihrer Reaktionsféhigkeit auf sensible und akustische Reize getestet worden.
Im AnschluB an eine gelungene Registrierung wurde ein Elektrolysepunkt gesetzt.
Die Durchfiihrung der histologischen Untersuchungen geschah in der bereits frither®
mitgeteilten Weise. Bei einigen Versuchen sind vestibulire Neurone durch das
intakte Kleinhirn hindurch mit der Mikroelektrode erreicht worden. Die Benutzung
der von v. BAuMGARTEN® angegebenen ,,Abloseelektrode trug wesentlich zum
Gelingen der Versuche bei. .

Ergebnisse

Wir geben zunichst einen kurzen Uberblick diber die gefundenen Funk-
tionstypen. Auf Grund der bei Horizontalbeschleunigung nach rechts und
links auftretenden Verinderungen der Grundfrequenz lassen sich

Tabelle 1. Funktionstypen gemif den durch Horizontalbeschleunigung bedingten
Grundfrequenzinderungen

Andrehung Andrehung DUENSING
nach homolateral nach kontralateral GERNANDY 1. SCHARFER
Aktivierung Hemmung TypI TypI
Hemmung Aktivierung nicht gefunden TypII
Aktivierung Aktivierung Typ II Typ III
Hemmung Hemmung Typ I Typ IV
nur im Nerv. vesti-
bularis gefunden
Keine Beeinflussung nicht erwahnt TypV

4 Haupttypen unterscheiden: Der am hiufigsten nachweisbare Typ I er-
fahrt bei Andrehung zur gleichen Seite eine Frequenzsteigerung und bei
Drebung zur Gegenseite eine Hemmung. Wir haben weiterhin noch nicht
bekannte Neurone gefunden, die sich gegensinnig zu Typ I verhalten
und denen wir die Ziffer IT zuteilen miissen, wodurch sich leider die
Typenbezeichnungen GERNANDTs #ndern (siche Tab.1). Drittens sind
wir auf einige Neurone gestoBen, die bei Rechts- und Linksrotation
Aktivierung zeigen (Typ III); es wurde ferner eine Kinheit registriert,
die beim Stop nach Rechts- und Linksrotation eine Aktivitdtsabnahme
erkennen lief} (Typ IV). Und schlieBlich gibt es in den Vestibulariskernen
Neurone, die bei Horizontalbeschleunigung eine handgreifliche Aktivi-
tatsinderung vermissen lassen (Typ V).
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Mit den Anderungen der Grundfrequenz kombinieren sich nun vielfach
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 Ruck zur Gegenseite.

b) Hemmung mit der raschen Phase zur gleichen Seite, Aktivierung
beim Augenruck zur Gegenseite,

¢) Aktivierung bei Rechts- und Linksnystagmus.

d) Hemmung bei Rechts- und Linksnystagmus.

e) Einheiten ohne nystagmogene Frequenzmodulationen,

Jede Einheit erhilt in unserer Nomenklatur 2 Kennzeichen: die
[1] Ziffer symbolisiert die durch Horizontalbeschleunigung erzielte Ver-
anderung der Grundfrequenz, der hinzugefiigte kleine Antiqua-Buchstabe
die Richtung der mit dem Nystagmus korrelierenden Frequenzmodula-
tion bezogen auf Seite der Einheit und Richtung der raschen Phase des
Nystagmus (siehe Tab.2, Zeile 1 u. 2).

Es ist zu beachten, daB die geschilderten Typen unter bestimmten Versuchs-
bedingungen, némlich bei gleicher Kopf- und Kérperhaltung des Tieres, registriert
worden sind. In einzelnen Fillen muBte die Einordnung in unser System offen-
bleiben, weil eine durch die Kleinhirnexstirpation bedingte vestibulire Tonus-
asymmetrie bestand, und es deshalb nicht moglich war, Nystagmus nach beiden
Seiten durch die Horizontalbeschleunigung hervorzurufen.

Der detaillierten Typenbeschreibung seien wenige Bemerkungen iiber
einige allgemeine Eigenschaften der registrierten vestibuldren Neurome
vorausgeschickt: Viele vestibulire Neurone sind auch in Ruhe fort-
wihrend aktiv und zwar mit recht unterschiedlicher Frequenz, Relativ
hiufig erfolgen die Ruheentladungen 10—30mal pro Sekunde. Es gibt
aber auch Einheiten, die spontan nicht entladen, also erst durch
Beschleuntgungsreize akiiviert werden — eine Beobachtung, die schon
GERNANDT u. THULIN® gemacht haben.

Auf der anderen Seite haben wir etliche Neurone mit einer hoben Ruheentladungs-
frequenz von etwa 30— 50/sec, maximal 80—90/sec registriert (Beispiel: Abb.2 u. 3).
Es lieBen sich — jedenfalls bei den Typen I und IT — also nieder- und hochfre-
quent feuernde Neurone gegeniiberstellen. Die Schwelle einzelner Einheiten kann
betrachtliche Unterschiede aufweisen: Unser empfindlichstes Neuron, im Nucleus
Deiters gelegen, erfubr schon bei Beschleunigungen von nur 0,5°/sec eine deutliche
Frequenzzunahme und reagierte damit 10fach empfindlicher als die von GERNANDT
u. THULIN becbachtete empfindlichste Einheit im Nervus vestibularis, welehe bei 5°
Winkelbeschleunigung/sec ansprach. Auf der anderen Seite gibt es — bei Typ II,
I1I und IV — einzelne unempfindliche Neurone, die bei Andrehung von 8 —12°/sec
noch kaum beeinflut werden, um jedoch nach dem Stop die typischen Reaktionen
zu zeigen. DaBl die Ansprechbarkeit der Neurone auch vom Allgemeinzustand des
Tieres abhéngt, ist uns wahrscheinlich. Weiter wire hervorzuheben, daf3 der Fre-
quenzzuwachs pro Beschleunigungsgrad von Einheit zu Einheit variiert. Witrde
man die Beziehungen zwischen Beschleunigung und Frequenzzuwachs verschiedener

Einheiten graphisch darstellen, so wiirden Kurven unterschiedlicher Steilheit
resultieren.
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Typ I

In Ubereinstimmung mit unseren Voruntersuchern.1.13 haben wir im
Bereich der Vestibulariskerne besonders hiufig — 62mal unter 93 durch
einen Elektrolysepunkt lokalisierten Einheiten — Neurone gefunden,
welche bei Horizontalbeschleunigung zur gleichen Seite eine Aktivierung
und bei Andrehung zur Gegenseite eine Frequenzminderung erfahren.
Befindet sich das Tier in Narkose, so treten lediglich diese Frequenz-
dnderungen auf. Ist die Narkose dagegen abgeraucht, so wird 1. Nystagmus
manifest, und es zeigen sich 2. zugleich rhythmische Anderungen der Ent-
ladungsfrequenz, die zeitlich mit den Augenrucken korrelieren.

Untertyp 1b

Die Registrierungen des nach der Héufigkeit an erster Stelle stehenden
Untertyps, der nach unserer Nomenklatur die Bezeichnung Ib zu erhal-
ten hat, zeigt Abb.1a—d. Es handelt sich um ein in Ruhe niederfrequent
feuerndes Neuron des linken Nucleus triangularis. Linksdrehung (Zeile a
und b) mit einem Geschwindigkeitszuwachs von 12°/sec bringt eine
Zunahme der Grundfrequenz mit sich. Mit den perrotatorischen Links-
rucken (siehe Zeile b) korrespondieren dagegen Hemmungspausen, die
etwa 40 msec vor Beginn der raschen Phase einsetzen. (Die
ersten beiden perrotatorischen Rucke am Ende von Zeile a dirften nach
dem Elektronystagmogramm durch eine atypische Rechtsbewegung der
Bulbi eingeleitet worden sein). Im Laufe der Zeile b nahert sich die
Umdrehungsgeschwindigkeit dem Endwert, weswegen eine weitere
Aktivierung nicht mehr eintritt und (am Ende von b) die Frequenz des
perrotatorischen Nystagmus abnimmt. In Zeile ¢ und d wird die Um-
drehung abgebremst (,,Verzogerung™) und damit ein der Andrehungs-
richtung entgegengesetzter negativer Beschleunigungsreiz gesetzt. Dem-
entsprechend kommt es zu rascher Abnahme und volliger Blockierung
der Grundfrequenz (¢ Ende). Wihrend der durch die weitere Verzogerung
bedingten Rechtsrucke (d) treten jeweils wenige Entladungen auf, von
denen die erste aber nach Anfang der raschen Phase erscheint. Nicht
abgebildet ist die Wiederherstellung der Ruheaktivitit nach Beendigung
der Verzogerung. Die Andrehung nach rechts ergibt dasselbe Bild wie die
in Zeile ¢ und d-dargestellte. Verzogerung nach Linksandrehung.

Die Resultate der Registrierungen einer anderen im linken Triangularis
gelegenen Einheit vom Typ Ib, die in Ruhe mit hober ¥requenz feuert,
zeigen die beiden folgenden Abbildungen. In Abb.2[a]ist das Ergebnis der
Links- und Rechtsrotation durch eine Aufzeichnung des Frequenzganges
der Einheit (die eine zeitliche Zusammendrangung des Vorganges
ermoglicht und zugleich die Frequenzverhiltnisse anschaulicher macht)
dargestellt worden. Linksdrehung mit einer Beschleunigung von 12°/sec
fiahrt zu einer Steigerung der Entladungsfrequenz von etwa 90/sec (siehe
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den Anfang der Kurve) auf maximal 150/sec um die 13. sec nach Beginn
der Andrehung. Von diesem Zeitpunkt an 148t 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. Frequenzgang eines im linken Nucleus triangularis gelegenen hochfrequent feuernden Neurons
vom Typ Ib. Ordinate: Zahl der Entladungen des Neurons pro Sekunde. Abszisse: Zeit. — a Hori-
zontalbeschleunigung nach links mit Zunahme der Grundfrequenz und rhythmischen Hemmungen
wihrend der jeweils durch einen Pfeil gekennzeichneten raschen Phasen des perrotatopischen Links-
Nystagmus. b Horizontalbeschleunigung nach rechts mit Abnahme der Grundfrequenz und abrupten
Aktivierungen wihrend der 3 perrotatorischen Rechtsrucke. Anfang desliegenden Pfeiles = Beginn der
Horizontalbeschleunigung. Die 2. horizontale Marke zeigt das Erreichen der Endgeschwindigkeit an
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22.sec anndhernd zum Ausgangswert zuriickzukehren. Die nystagmische
Modulation dieses Frequenzganges ist im Prinzip dieselbe wie im voran-
gehenden Beispiel: Jede rasche Phase des perrotatorischen Links-
Nystagmus — durch Pfeile in unserer graphischen Darstellung
markiert — ist mit einer betrichtlichen, rapide einsetzenden Frequenz-
abnahme verkniipft. Andrehung nach rechts (siche Abb.2b) ebenfalls
mit 12° Winkelgeschwindigkeit/sec fiihrt zu einer raschen Abnahme der
Entladungsfrequenz von durchschnittlich 90 auf etwa 10/sec; mit dem
Nachlassen der Beschleunigung von der 13.sec an tritt eine Frequenz-
zunahme ein, die dahin fithrt, daB mit Erreichen einer konstanten
Umdrehungsgeschwindigkeit um die 23.sec der Ausgangswert sich ein-
stellt. Mit den 3 lebhaften perrotatorischen Rechtsrucken korrespon-
dieren kurzdauernde betrdchtliche Aktivierungen bis zu Werten von
itber 150/sec. Dabei liegt die hochste Frequenz am Beginn der raschen
Phase des Nystagmus. Tm iibrigen 146t der Frequenzgang, am deutlich-
sten im letzten Abschnitt von Abb.2b, rhythmische Aktivitdtsdnderun-
gen geringen Ausmafles erkennen, die wir auch dann antreffen, wenn
Nystagmus nicht vorhanden ist. Kurze Ausschnitte aus der Mikroablei-
tung dieses Neurons gibt Abb.3 wieder. Die Frequenzzunahme mit der
Linksandrehung (a und b) ist nur dadurch sichtbar, daB die spikes, die
bei der hohen Ruheentladungsfrequenz schon am Anfang von a einander
fast berithren, gegen Ende des Streifens a noch dichter aufeinander
folgen. Die Hemmung bei den beiden dargestellten Linksrucken (b) ist
aber deutlich erkennbar. Rechtsandrehung (Streifen ¢) bringt eine rasche
Frequenzminderung mit sich. Streifen d zeigt 2 perrotatorische Rechts-
rucke mit massiver Aktivierung. Ubereinstimmend ist fir die beiden in
Abb.1 sowie in Abb.2 und 3 wiedergegebenen Neurone festzustellen, daf3
wiahrend der Linksandrehung der links gelegenen Einheit die Aktivierung
durch nystagmogene Hemmungspausen unterbrochen wird und umge-
kehrt wahrend der durch Rechtsdrehung bedingten Frequenzminderung
nystagmische Aktivierungen auftreten: die nystagmischen Frequenz-
modulationen sind den durch Winkelbeschleunigung in der Horizontalen
bedingten Grundfrequenzinderungen enigegengesetzt.

Der Stop nach Drehung zur Seite der Einheit (der im Effekt mit einer
abrupten Horizontalbeschleunigung zur Gegenseite identisch ist) ist beim
Typ Ibin der Regel von einer vélligen Blockierung der Entladungen ge-
folgt. Wahrend der perrotatorischen Nystagmen fehlt dann meistens jede
Aktivitit, erst gegen Ende der durch den Stop gesetzten Hemmungsphase
pflegen bei wenigen Rucken spikes aufzutreten, die das Wiederaufkommen
einer regelmifigen Entladungsfolge gleichsam einleiten. Tst die Ruhe-
aktivitdt wiederhergestellt, so sistiert der postrotatorizche Nystagmus.
Nach dem auf die Drehung zur Gegenseite folgenden Stop tritt eine massive
Frequenzsteigerung ein, die bei den gewihlten Papiergeschwindigkeiten

Arch, Pgychiat. Nervenkr., Bd.198 16
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von 5—10/sec nicht selten so hochgradig ist, daf die spikes miteinander
verschmelzen. Im Gefolge dieser starken Aktivierung sind die nystag-
mogenen Frequenzminderungen nicht selten nur angedeutet nachweisbar.

Abb. 8. Originalregistrierung des gleichen Neurons wie in Abb.2. —au.b Andrehung nach links mit
Zunahme der Grundfrequenz; wihrend der 2 Augenrucke (b)Frequenzabnahme, erkennbar an der
Lichtung der bei der gewihlten Papiergeschwindigkeit dicht aufeinander folgenden spikes. ¢, d An-
drehung nach rechts mit rascher Abnahme der Grundfrequenz und Aktivierungen wihrend der
perrotatorischen Rechtsrucke (d), von denen nur zwei abgebildet werden konnten. Die unterste
Registrierung (feine Linie) auf b, c,d ist die Umdrehungsanzeige und kann unberiicksichtigt bleiben
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Die Unterformen a, ¢, e des Haupttyps I
Der insgesamt 5mal gefundene Typ Ia ist dadurch charakterisiert,
daB bei Nystagmus zur Seite der Einheit Aktivierung und beim Nystag-
mus zur Gegenseite Hemmung stattfindet und damit die nystagmischen
Beeinflussungen den Verinderungen der Grundfrequenz gleichgerichtet sind.
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Abb. 4. Frequenzgang eines im rechten Deiters « gelegenen Neurons vom Typ Ic. — a Andrehung nach

rechts mit Zunahme der Grundfrequenz und zusidtzlichen Aktivierungen wahrend der 8 perrotatori-
schen Rechtsrucke, b Andrehung nach links mit Abnahme der Grundfrequenz und Aktivierung
wihrend der perrotatorischen Linksrucke
Bei einer rechts gelegenen Einheit siecht man bei der Rechtsandrehung
also eine Aktivierung der Grundfrequenz und eine zusétzliche Aktivierung
wahrend jeder raschen Phase, bei der Linksandrehung eine Hemmung
der Grundfrequenz und eine zusétzliche Hemmung wihrend der per-
rotatorischen Linksrucke.

Bei dem 19mal registrierten Typ 1¢ lauft sowohl dem Rechis- als auch
dem Links-Nystagmus eine Aktivierung der Einheit parallel. Abb.4 zeigt
den Frequenzgang eines derartigen im rechten Deiters o gelegenen
Neurons. Rechtsandrechung (sieche Abb.4a) fithrt zu einer Frequenz-
zunahme, welcher sich bei 3 perrotatorischen Rechtsrucken 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 vergesellschaftet, den perrotatorischen
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Abb. 5, Originalregistrierung des gleichen Neurons wis in Abb.4. — a u. b Andrehung nach rechts mit
Zunahme der Grundfrequenz und zusitzlichen Akbivierungen bei den perrotatorischen Rechisrucken
(b). ¢u.d Andrehung nach links mit Abnahme der Grundfrequenz aber zusétzlichem Aktivierungen
bei den perrotatorischen Linksrucken

Linksrucken entsprechen dagegen Aktivierungen der Einheit (siehe

Abb.4b und Abb.5d).
Typ Ie: 6 Binheiten des Typs I reagierten in der charakteristischen

Weise mit Aktivierung bei Andrehung zur gleichen Seite und Hemmung
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bei Drehung zur Gegenseite, doch blieben nystagmogene Frequenzinde-
rungen aus. Wir konnen vorerst noch nicht sicher entscheiden, ob und
wieweit in diesen Fillen Narkoseeffekte mit im Spiele waren. Immerhin
steht soviel fest, daB auch bei deutlich ausgeprigtem Nystagmus bei
manchen Einheiten des Typs I die nystagmogenen Beeinflussungen sehr
geringfiigig sind.

Typ L1

Insgesamt 25 Neurone verhielten sich gegensinnig zu dem vorstehend
geschilderten Typ I: Horizontalbeschleunigung zur Seite der Einheit
brachte hier Frequenzminderung, Beschleunigung zur Gegenseite Alkti-
vierung mit sich. '

Als Beleg mogen die in Abb.6 wiedergegebenen Ausschnitte der
Registrierung eines Neurons vom Typ Ila des rechten Triangularis
dienen. Andrehung nach rechts (Zeile a) zeitigt Frequenzminderung und
dann sogleich vollige Hemmung. Den perrotatorischen Rechtsrucken
entsprechen plotzlich aufschieBende Aktivierungen (Zeile b). Andrehung
nach links (Zeile ¢) fithrt zu einer ,,paradoxen’ Frequenzsteigerung und
der perrotatorische Linksnystagmus zu Aktivitdtshemmung (Zeile d).
Wie beim Typ Ib verhilt sich die nystagmische Modulation reziprok
zur Grundfrequenz. Die Einheit erhilt aber die Ziffer a, weil dem nach
homolateral gerichteten Nystagmus eine Aktivierung entspricht (Einheit
rechts gelegen, Rechtsnystagmus = Aktivierung).

Ein Teil der Einheiten (9) vom Typ II reagierte auf sensible und
akustische Reize (Streichen iiber den Pfotenriicken, Héndeklatschen)
sowie auch bei spontanen Erregungen der nahezu wachen Tiere, womit
Beziehungen zum arousal-Mechanismus sich abzeichneten. Ferner waren
die nystagmischen Beeinflussungen hier oft weniger abrupt und weniger
streng dem Ablauf der Augenbewegungen zugeordnet. Lockere Korrela-
tion zum Nystagmus und Reaktion auf Sinnesreize sind aber nicht
immer miteinander verkniipft: auch bei Horizontalbeschleunigung
spezifisch reagierende Neurone kénnen — wie Abb.1d lehrt — lockere
nystagmogene Frequenzmodulationen zeigen. Ein im linken Deiters a
gelegenes Neuron vom Typ ITa, das im Gegensatz zu dem in Abb.6 ge-
zeigten nystagmisch nur geringgradig und in lockerer Form bedinflubt
wird und tiberdies mit geringer Ruhefrequenz feuert, ist in Abb.7 wieder-
gegeben. Andrehung nach links (siehe Zeile a) bringt Frequenzminderung
und nach wenigen Sekunden vollige Blockierung der Einheit mit sich.
Ein zweites kleinamplitudiges Neuron wird aktiviert (siehe Zeile a,
2. Halfte bis zur Mitte von Zeile b). Kurz bevor Umdrehungskonstanz
erreicht ist, treten in lockerem zeitlichen Zusammenhang mit den Augen-
rucken jeweils wenige spikes auf (siche Zeile b, 1. Halfte). In der 2. Hilfte
von Zeile b beginnt die Ruheentladungsfrequenz sich wiederherzustellen,
und es tritt der letzte perrotatorische Linksruck auf. In Zeile ¢ sieht man
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die mit der Rechtsandrehung verkniipfte Aktivitatssteigerung, diein Zeiled
zuniichst noch zunimmt, an deren Ende mit Erreichen der Umdrebhungs-
konstanz aber wieder abklingt. Wahrend der 4 in Zeile ¢ und d dargestellten
Rechtsrucke sind geringe Hemmmungen in der Entladungsfolge sichtbar.

Abb. 6. Neuron des rechten Nucleus triangularis vom Typ ITa mit fester nystagmischer Beeinflussung.

a 1. b Andrehung nach rechts mit Frequenzminderung bzw. Blockierung der Entladungen und

Aktivierungen wihrend der perrotatorischen Rechtsrucke (b). ¢ u.d Andrehung nach links mif
Zunahme der Grundfrequenz und Hemmung wihrend eines perrotatorischen Linksruckes (d)

Weitere Untergruppen des T'yps I

Typ IIb wurde 5mal angetroffen. Liegt eine derartige Einheit bei-
spielsweise auf der rechten Seite, so tritt bei der Rechtsandrebung
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Frequenzabnahme und zusétzliche Frequenzminderung bei den perrota-
torischen Rechtsrucken in Erscheinung. Bei der Linksandrehung sieht
man Aktivierung der Grundfrequenz und zusitzliche Frequenzsteigerung
bei den Linksrucken. Diese Einheiten sind zum Teil unempfindlich gegen-
iiber kleinen Winkelbeschleunigungen, so daf} die beschriebenen Verhalt-
nisse nur durch Stopreize sichtbar zu machen sind.

Typ ITe (Aktivierung bei Rechts- und Linksnystagmus) haben wir
5mal gefunden, 11d (Hemmung bei Rechts- und Linksnystagmus) wurde
5mal abgeleitet. Bei 4 Neuronen des Typs II fehlten nystagmische
Frequenzinderungen (= Ile).

Typ II1

Aktivierung der Grundfrequenz bei Rechts- und Linksandrehung bzw.
durch Stop nach Rotation in beiden Richtungen ist nur 4 mal registriert
worden. Es ergeben sich Anhaltspunkte dafiir, daf diese Einheiten mit
dem arousal-Apparat in Verbindung standen. In allen 4 Féllen liefen dem
Nystagmus beider Richtungen zusédtzliche Aktivierungen parallel, so dafl
diese Neurone die Signatur IIlc zu erhalten hatten.

Typ IV

Typ IV ist nur mit einem im linken Deiters o« gelegenen Neuron ver-
treten. Allerdings wurde die Hemmung nur nach den Stops beobachtet,
wéihrend die Andrehung eine geringe inkonstante Aktivierung mit sich
brachte. Hinsichtlich der Einordnung in unser Typenschema wollen wir
uns aber von den postrotatorischen Hemmungseffekten leiten lassen,
zumal auch im Zuge der Weckreaktion eine Blockierung eintrat.
Der Nystagmus beider Richtungen hatte einen hemmenden Einflufl
(Modulation d). Abb.8 zeigt in Zeile a die Rechtsandrehung dieses
Neurons. Nach 4 Rechtsrucken, denen Hemmungen der Entladungsfolge
entsprechen, wird das Tier erregt, wie man an dem Muskelpotential-
einbruch erkennt, und das Neuron erfihrt eine vollige Blockierung
(siehe Zeile a, letztes Drittel). Nach Abklingen der Erregung (Anfang
von Zeile b) nimmt das Neuron seine rhythmische, durch Hemmungs-
pausen wahrend der raschen Phase unterbrochene Aktivitit jedoch
wieder auf (Zeile b). Die Linksandrehung (Zeile ¢) fithrt zu einer jeweils
in der ersten Hilfte der langsamen Phase sichtbaren geringen Frequenz-
zunahme; die perrotatorischen Linksrucke korrespondieren mit Hem-
mungen des Neurons. Auf den Stop nach Linksrotation folgt eine Blok-
kierung der Einheit (siche Zeile d), nach deren Abklingen die rhythmische
Aktivitit wieder in Gang kommt. Interessant ist die Tatsache, dafl im
vorliegenden Falle der schwache Beschleunigungsreiz einen leicht akti-
vierenden, der mit dem Stop verkniipfte starke Reiz dagegen einen blok-
kierenden Effekt hat.
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Lokalisation
Aus Tab.2 sind alle wissenswerten Daten tiber die Beziehungen
zwischen Funktionstyp und Lokalisation zu entnehmen. Die Héufigkeit
der einzelnen Haupttypen (siehe Zeile 1) ist in Zeile 10 angegeben. In
Reihe 9 ist die Zahl der jeweils gefundenen Untertypen (siehe Zeile 2)
vermerkt.
Tabelle 2. Lokalisation der Funktionstypen

Haupttyp I 11 | vy v

Untertyp a‘b [ d[e c(die ¢ | d e | Gesamt

_1. 1 1 35
1 21411 26
231 13

Triangularis 1[25 1
Deiters 411, 7

Bechterew 1

L SR

we

Grenze
6.  Triangularis- 4| 3 1114112
Deiters

o

14

Grenze
Triangularis- 1] 1 1 1 4
Bechterew

-1

Grenze
8. Deiters- 1 1
Bechterew

9.  Anzahlder
Untertypen 5132119 616 5|55 |4)4|1]1

10.  Anzahl der
Haupttypen 62 25 411]1] 93

Dabei wire hervorzuheben, da8 in unserer Tabelle lediglich die durch Elektrolyse-
punkt lokalisierten Neurone berticksichtigt worden sind, weder aber Neurone, die
lediglich registriert wurden, noch solche, bei denen wir uns auf die Beobachtung
beschrankten, die aber wegen zu geringer Amplitude fiir die Registrierung nicht
geeignet zu sein schienen. Die Zahlen in Zeile 9 und 10 diirfen also nicht als eine
Statistik iiber das prozentuale Vorkommen der Haupt- und Untertypen in den
Vestibulariskernen gewertet werden, sie liefern aber doch einen ersten Anhaltspunkt.
Am haufigsten ist Typ Ib mit 32 Beobachtungen. An 2. Stelle rangiert Typ Ic (mit
Aktivierung bei Rechts- und Linksnystagmus). Die anderen Untertypen sind in
etwa gleicher Anzahl gefunden worden.

An den Zeilen 3—5 148t sich nun die Verteilung der verschiedenen Sub-
typen auf die 3 Kerne Triangularis, Deilers und Bechlerew ablesen. (Vom
Nucleus der Radix descendens fehlen uns Registrierungen). Im N.¢rian-
gularis herrscht bei weitem der Typ Ib vor, der somit als charakteristisch
fiir diesen Kern bezeichnet werden kann. Auf der anderen Seite sind auch
nahezu alle anderen Typen durch ein oder zwei Registrierungen vertre-
ten; lediglich Typ III und IV fehlen nach dem bisher vorliegenden
Material in diesem Kern.



Aktivitit einzelner Neurone im Bereich der Vestibulariskerne 241

Beim Nucleus Deiters kann von einem dominierenden, dem Kern sein
Geprage gebenden Funktionstyp kaum gesprochen werden; allenfalls
lieBe sich T'yp Ic¢ als der hdufigste herausstellen, doch konnte dieser
Befund dem Zufall zu verdanken sein. Daf die a-Typen (Ia und ITa)im
Deiters nicht weniger als insgesamt 6mal gefunden worden sind, muf3
ebenfalls zur Kenntnis genommen werden. Ferner fallt auf, dafl wir bis-
her nur im Deiters die Typen ITI (Aktivierung der Grundfrequenz bei
Andrehung nach beiden Seiten) und IV (Hermamung der Grundfrequenz
bei starker Beschleunigung 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 tibrigen sind die Resultate hier
mit noch gréBerer Zuriickhaltung zu beurteilen, da die Zahl der Bechte-
rew-Einheiten besonders klein ist. Es hingt dies damit zusammen, daf
wir bei unseren ersten Untersuchungen zunéchst nur in den am leich-
testen erreichbaren Triangularis eingegangen sind. SchlieBlich sei darauf
aufmerksam gemacht, da Typ L¢ jeweils 7mal im Deiters und Bechte-
rew, aber nur 1 mal im Triangularis gefunden worden ist. ‘

Auf eine Verteilung der Deiters-Einheiten auf dessen Unterkerne haben wir in
Anbetracht der nicht ausreichenden Gesamtzahl von Registrierungen vorerst
verzichtet, doch sei immerhin angemerkt, dal} es bisher nicht méglich war, einen
bestimmten Funktionstyp dem Deiters y, der durch die charakteristischen motori-
schen Elementen dhnelnden Ganglienzellen ausgezeichnet ist, zuzuordnen.

Leider lagen eine Reihe von Elektrolysepunkten auf der Grenze von 2 Kernen

(z. B. Triangularis-Deiters, Triangularis-Bechterew usw.). Es blieb nichts anderes
iibrig, als diese Neurone gesondert anzufiihren (siche Zeile 6——8).

Besprechung

Unsere Registrierungen einzelner Neurone der Vestibulariskerne haben
neben der Auffindung eines noch unbekannten Haupttyps (II) als wich-
tigstes Resultat ergeben, dall die durch Horizontalbeschleunigung be-
dingten Grundfrequenzinderungen durch mit dem Nystagmus korrelierende
Algivititsinderungen moduliert werden. Aus der Kombinationder5 Haupt-
typen mit den von uns gefundenen 5 Varianten der nystagmischen Be-
einflussung erwichst eine fast verwirrende Zahl von Funktionstypen, die
wir in eine — vorldufige — Ordnung zu bringen versucht haben (siehe
Tab.1 u. 2, sowie Ubersicht auf 8.227). Aber nur Typ I und IT erfahren
durch die nystagmische Beeinflussung eine Differenzierung in Untertypen
(sieche Tab.2); den seltenen Typen IIL und IV ist dagegen nach dem
zur Zeit vorliegenden Material jeweils nur eine nystagmische Modulation
zugeordnet. Vor der Diskussion unserer Typen sollen kurz unsere allge-
meinen Beobachtungen tiber die Vestibularis-Neurone zusammengefafit
werden. Hinsichtlich der Ruhe-Entladungen lassen sich niederfrequent
und hochfrequent feuernde Neurone gegeniiberstellen. Reizschwelle und
Grofie des Frequenzzuwachses in Abhéngigkeit vom Geschwindigkeits-
zuwachs streuen nicht unbetrichtlich, wie auch die Bestimmung der
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Schwellenwerte einzelner vom horizontalen Bogengang ableitender Fa-
sern des Nervus vestibularis durch GERNANDT?® ergeben hat. Man kann
also sagen, dafl den verschiedenen Vertretern des gleichen Neuron-Typs ein
individueller Zug eignet. SchlieBlich wire zu erwahnen, dafl man — unge-
achtet der nystagmischen Frequenzmodulationen — durchweg bei ge-
nauer graphischer Darstellung rhythmische Frequenzschwankungen
geringen QGrades bei allen Typen sowohl in ,,Ruhe’ als auch bei adae-
quater Reizung nachweisen kann (siehe Abb.2 und 4), die auch von
EckeL dargestellt worden sind. Es wire denkbar, daf die Tatigkeit
innerhalb der Vestibulariskerne gelegener Neuronenkreise fir diese im
Vergleich zum Nystagmus frequentere Rhythmik verantwortlich ist.

Versuchen wir nunmehr, iber die Afferenzen und Efferenzen der ein-
zelnen Typen sowie ihre mutmafliche Bedeutung Vorstellungen zu ent-
wickeln.

Typ I erfahrt — um dies zu wiederholen — bei Winkelbeschleunigung
zur gleichen Seite Frequenzzunahme, bei Andrehung zur Gegenseite
Frequenzminderung oder auch vollige Hemmung. Beispiel: Neuron des
linken Triangularis: Andrehung nach links = Frequenzzunahme; An-
drehung nach rechts = Frequenzabnahme (siche Abb.1, 2 und 3). Der
kontralaterale Kern verhdlt sich jeweils gegensinnig, wie EckrL'? sehr
anschaulich in einer graphischen Darstellung gezeigt hat. Auch die
Tatsache, daB nur die Beschleunigung bei der Horizontalrotation (durch
Deflexion der Cupula) Frequenzinderungen hervorruft, wihrend sich
nach KFrreichen einer konstanten Umdrehungsgeschwindigkeit die
Ruheentladungsfrequenz wieder herstellt (weil die Cupula zur Ruhe-
lage zuriickkehrt), sei kurz rekapituliert (siehe den Frequenzgang in
Abb.2aund b). Es war fir uns immer wieder fesselnd zu erleben, daB
der Beschleunigungsanzeiger an dem elektrotonisch gesteuerten Dreh-
stuhl von ToéxNies und die auf dem Schirm des Kathodenstrahl-
oscillographen sichtbare Einheit das Ende der Beschleunigung ganz
gleichlaufig anzeigten, der Zeiger des Instruments durch Riickkehr zur
Null-Lage, das Neuron durch Riickkehr zur Ausgangsfrequenz. In Uber-
einstimmung mit EcKEL (der unseres Wissens als erster Langdrehungen
unter Ableitung einzelner Vestibularisneurone vorgenommen hat) haben
wir in manchen Féllen bei Fortsetzung der Horizontaldrehung nach der
1. perrotatorischen langwelligen Auslenkung der Grundfrequenz, noch
deutlicher aber postrotatorisch, eine 2. Phase mit entgegengesetztem
Frequenzverlauf nachweisen kédnnen. Ein manifester postrotatorischer Ny-
stagmus 11, dber den beim Menschen Untersuchungen vorliegen 3.9,14,31,32,
tritt allerdings beim Kaninchen nicht bzw. nach unseren Beobachtungen
nur selten bei Tonusasymmetrie auf.

Ihre periphere Steuerung erfahren die Neurone des Typs I offensicht-
lich von den Sinnesorganen in der Ampulle des horizontalen Bogenganges



Alktivitit einzelner Neurone im Bereich der Vestibulariskerne 248

her, wo LOEWENSTEIN u. SAND %2 die gleichen Aktivitdtsinderungen
schon vor lingerer Zeit gefunden haben. Auch im Nervus vestibularis
sind bei der Horizontalbeschleurigung die dem Typ I entsprechenden
Aktivierungen und Hemmungen anzutreffen 5.

Die Frage, welche efferenten funktionellen Beziehungen dem Typ I zu-
kommen, ist sicherlich mit einer Feststellung nicht erschopfend zu be-
antworten ; denn es ist zu erwarten, dall die Einfliisse dieses — wie jedes
anderen Typs — mannigfaltige und weitreichende sind.

Wahrscheinlich steht die Anderung der Grundfrequenz des Haupttyps I
in enger Beziehung zu der Augendeviation, die bei der Horizontalandrehung
zur Gegenseite hin stattfindet. Dies ist anzunehmen, weil in relativ tiefen
Narkosegraden sowohl die Augendeviation bei der Andrehung als auch
die Verinderung der Grundfrequenz von TypI bei der Horizontal-
beschleunigung erhalten bleiben. Dariiber hinaus weisen neuroanato-
mische Befunde von SzENTAGOTHAT? auf eine besonders enge strukturelle
Verkniipfung zwischen den Vestibulariskernen und dem homolateralen
Rectus internus- sowie dem kontralateralen Abducenskern hin. SzeN-
TAGOTHALP hat weiterhin gezeigt, daB durch Erzeugung einer Bewegung
der Endolymphe des horizontalen Bogengangs in Richtung auf die
Cupula — wie sie physiologischerweise bei der Horizontalbeschleunigung
zur gleichen Seite hin 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 erwihnt, von 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 begriindet.

Es ist weiterhin daran zu erinnern, dal vom Vestibularorgan her auf
die Innervation wohl der gesamiten quergestreiften Muskulatur von Rumpf
und Gliedmafen ein regelnder EinfluB ausgeiibt werden kann. Bei der
Horizontalbeschleunigung kommt es bekanntlich homolateral zu einer
Streckung und kontralateral zu einer Beugung der Extremitéten; das auf
die Drehscheibe gestellte Tier stemmt sich gleichsam gegen die Andrehung.
So wird man mit der Moglichkeit zu rechnen haben, dall bei Winkel-
beschleunigung zur gleichen Seite homolaterale Efferenzen via tractus
vestibulospinalis und reticulospinalis des am héaufigsten beobachteten
Typs I zu dieser Tonisierung der Strecker auf der Seite der Einheit einen
entscheidenden Beitrag liefern, wihrend die Hemmung des gleichen Typs
* im gegenseitigen Vestibulariskerngebiet fiir das Nachlassen des Strecker-
tonus der Gegenseite von Bedeutung sein kénnte. Man kann vermuten,
daB nystagmisch nur wenig beeinfluite Neurone vom Typ I diese Aufgabe
haben. Eine Beeinflussung der Riickenmarksmotoneurone seitens der
Vestibularorgane ist iibrigens auch durch elektrische Reizungen 16,18,19,37
bewiesen worden.
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Beziehen wir nun die von uns gefundene, den Typ I am haufigsten
kennzeichnende nystagmogene Frequenzmodulation in unsere Betrach-
tungen ein, so wire daran zu erinnern, dafl diese sich reziprok zu der durch
Horizontalbeschleunigung bedingten Verinderung der Grundfrequenz
verhilt. Beispiel: Einheit im linken Triangularis : Rotation nach links =
Frequenzzunahme mit Hemmungspausen wibrend der perrotatorischen
Linksrucke (sieche Abb.1b und 2a, 3b). Umgekehrt wird die durch Be-
schleunigung zur Gegenseite erzielte Frequenzabnahme durch mit der
raschen Phase korrespondierende rhythmische Aktivierungen unter-
brochen (sieche Abb.1d und 2b, 3d). Die Frage der Genese der nystag-
mogenen Frequenzmodulationen des Typs Ib ist nur vermutungsweise
und keinesfalls erschépfend zu beantworten. Eine Entstehung der Rhyth-
raik schon in den peripheren Receptoren des Bogenganges ist nach den
Befunden von LOBWENSTEIN u. SAND2.2® unwahrscheinlich, da deren
Impulsstrom nahezu kontinuierlich ist. Gegen eine primare Entstehung
der Rhythmik in den Vestibulariskernen sprechen verschiedene Argu-
mente. Zunichst einmal die Tatsache, daBl die Ausprigung der nystag-
mischen Beeinflussungen betrichtlichen Variationen unterliegt: Die
Hemmungen wihrend der Andrehung zur gleichen Seite kénnen — be-
sonders bei hochfrequent feuernden Einheiten — geringfiigig sein. Sie
setzen zwax in der Regel kurz vor der raschen Phase ein, folgen gelegent-
lich aber deren Beginn mit einer gewissen Latenz nach. Die Aktiviernngen
der gehemmten Einheit fehlen bei volliger Blockierung der Grundaktivi-
tit (Stop nach Drehung zur gleichen Seite) vielfach ganz bzw. treten nur
bei wenigen Rucken auf. Uberdies folgen sie oft mit einer betréchtlichen
Latenz dem Anfang der raschen Phase nach*.

Allein diese Beobachtungen legen die Vermutung nahe, dafi die regi-
strierten nystagmischen Frequenzmodulationen vestibulirer Neurone
nicht etwa den Rhythmus verursachen, sondern von einer anderen In-
stanz her dem Vestibulariskerngebiet aufgezwungen werden. Da nun nach
LorENTE DE No die Zerstorung der medialen Reticularis die rasche Phase
des vestibuliren Nystagmus aufhebt?32 und wir kiirzlich in der medialen
Reticularis in Korrelation mit dem Nystagmus litige Neurone nach-
gewiesen habenl®, konnte die Frequenzmodulation der Vestibulavis-
neurone von dort her ,,veranlaBt” werden. Diese Annahme liefle sich auch
durch morphologische Daten stiitzen, da LorEXTE DE No in seinen Golgi-
Priparaten von der medialen (,,vestibuldren™) Reticularis zum Vesti-
bulariskerngebiet — und zwar in besonders grofer Zahl zum Triangu-
laris — zuriicklaufende Nervenfasern nachgewiesen hat®,%7, Somit kinnte

* Tine Parallele wire vielleicht die Tatsache, dall LORENTE DE No% im Myo-
graram der Augenmuskeln eine Latenz zwischen Ende der Aktivititsperiode des
Agonisten (langsame Phase) und Beginn der Aktivitdtsperiode des Amtagonisten
(rasche Phage) festgestellt hat.
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man die mit dem Nystagmus korrelierende Frequenzmodulation der Vesti-
bularisneurone als Beispiel einer ,,Riickmeldung™ (TONNIES u. JUNG3®),
einer Reefferenz von den rhythmisch akliven Neuronen der medialen Reli-
cularis zum Vestibulariskerngebiet betrachten. Die Moglichkeit einer pri-
méren Entstehung von Rhythmen im Vestibulariskerngebiet ist aller-
dings vorerst nicht sicher auszuschlieBen.

Nach unseren friiher mitgeteilten Befunden® sind beim Nystagmus in
der dorsomedialen Reticularis bei weitem hiufiger mit der raschen Phase
als mit der langsamen Phase aktivierte Neurone anzutreffen. Da wir jetzt
im Vestibulariskerngebiet Neurone gefunden haben, die bei Rechts- und
Linksnystagmus feuern (Typ ¢), liegt die Vermutung nahe, daf es auch
in der Reticularis Elemente gibt, die mit der raschen Phase —unabhingig
von deren Richtung —tétig sind. Von diesen Neuronen kinnten die rhyth-
mischen Imnervationen der Augenmuskelkerne bzw. Blickzentren und zu-
gleich die rhythmischen Hemmungen unseres Typs Ib der einen Seite und
die Aktivierungen der anderen Seite ausgehen. Durch die Einschaltung
von — sei es fordernden, sei es hemmenden — Zwischenneuronen, wie
sie bekanntlich von EccrLes!? im Riickenmark nachgewiesen worden
sind, lieBe sich der reziproke Effekt auf den Typ I in den beiden Vesti-
bulariskernen erkliren. Die Einbeziehung von Zwischenneuronen mufl
auch die Ursache der Narkoseempfindlichkeit des nystagmischen Rhyth-
mus sein. Der Antrieb der reticuliren ,,Schrittmacher® diirfte durch
einen kontinuierlichen Impulsstrom vom Vestibulariskern erfolgen, also
durch Nervenelemente oder Fasern, die einer Reefferenz nicht ausgesetzt
sind (siehe auch die Bemerkung iiber Type auf S. 246). Das Geschehen
wird nun dadurch noch komplizierter, dafl die unterstellten von den reti-
kuldren Zellen her ausgehenden Einfliisse mit der Umkehr der Richtung
der Horizontalbeschleunigung ein umgekehrtes Vorzeichen erhalten
miissen. Damit dies moglich ist, ist die Annahme einer Schaltung nicht
zu umgehen, die die aktivierenden Einfliisse seitens der Reticularis auf
Blickzentren und Vestibulariskerne zu hemmenden und die hemmenden
zu aktivierenden werden 148t. Diese Schaltung kénnte durch die Rich-
tungsumkehr des Impulsstromes der beiden Vestibularisnerven bewirkt
werden. .

Man kann die nystagmischen Aktivitdtsinderungen des Typs Ib auch
einer finalen Betrachtungsweise unterziehen: Die rhythmischen Hem-
mungen auf der linken Seite bei der Linksandrehung beispielsweise
miissen die perrotatorischen Linksrucke erleichtern. Ohne diese ,,Ent-
lastungshemmung® wiirde die vom linken Triangularis ausgehende Inner-
vation des rechten , Blickzentrums‘* den Nystagmus der Bulbi nach links
verhindern oder erschweren. — Ob die rhythmischen — wie erwdhnt
allerdings inkonstanten — Aktivierungen im Triangularis bei der Gegen-
drehung die rasche Phase fordern, ist fraglich, sie sind jedenfalls fir die
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Entstehung des Nystagmus entbehrlich. Die Aktivierung ist besser
causal zu begreifen mit der Tatsache, dal durchweg 2 Instanzen des
Nervensystems — hier Vestibulariskern und Reticularis — nicht ein-
gleisig, sondern doppelldufig-reziprok — miteinander verbunden sind,
wie LORENTE DE No?* betont hat.

Uber die Aufgaben der anderen Subtypen von I wird man allenfalls
Vermutungen vorbringen kénnen. Typ Ia, 5mal beobachtet, miufite die
nystagmogenen Modulationen von Ib bremsen — eine Beeinflussung vor-
ausgesetzt. Uber die Bedeutung von Ic 1Bt sich vorerst keine plausible
Vorstellung entwickeln, vermutlich ist die Grundfrequenzédnderung wich-
tiger als die oft nur geringe nystagmische Modulation. Dafl dieser Typ im
Triangularis sich nur ausnahmsweise findet 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 Fehlen der theoretisch moglichen Kon-
stellation Id weist auf das Fehlen einer Beziehung von Typ I zum arousal-
Mechanismus hin,

Typ Te ist zwar nur mit 6 Exemplaren vertreten, doch ist diese Be-
obachtung besonders wichtig, da, wie gesagt, nach wie vor unterstellt
werden muf}, dafl der Reticularis ein primir kontinuierlicher Impuls-
strom seitens des Nervus vestibularis zuflieGt. Es konnten hier derartige
kontinuierlich feuernde Fasern erfaflt worden sein, die keine Unter-
brechung im Vestibulariskerngebiet erfahren, jedenfalls aber Neurone,
welche keine Reefferenz seitens der Reticularis erhalten. Im tibrigen wire
es denkbar, dafl vestibuldre Neurone ohne nystagmogene Rhythmik Ein-
fliisse auf die Korpermuskulatur gewinnen. Uber die Haufigkeit dieser
Neurone gibt unsere Arbeit aber keinen AufschluB, weil wir in erster
Linie auf die rhythmisch aktiven Einheiten geachtet haben und uns
somit wahrscheinlich ,,tonische Neurone entgangen sind.

Typ II. Bs ist interessant, dal wir einen Gegenspieler des Typs I
gefunden haben, der sich hinsichtlich der Grundfrequenzédnderung bei der
Horizontalbeschleunigung reziprok verhilt (siehe Abb.6u.7). Dafl dieser
Typ unseren Voruntersuchern entgangen ist, diirfte mit seiner Empfind.-
lichkeit gegeniiber Narkose und Decerebrierung zusammenhingen. Was
die Genese anbelangt, so ist die Annahme naheliegend, dafl dieser Neuron-
Typ vom — analog reagierenden — Haupttyp des kontralateralen Vesti-
bulariskerngebietes seine Afferenz erhilt. In der Tat sind nach histolo-
gischen Befunden Verbindungen zwischen den beiden Vestibulariskernen
festgestellt worden?. Wenn GERNANDTY? einen funktionellen Einflull
seitens des kontralateralen Vestibulariskerns vermifBite, so steht diesem
negativen Resultat die Feststellung von DEViTo, BrUSA u. ARDUINI®
gegeniiber, daB jedenfalls Deiters-Neurone durch Polarisation des gegen-
seitigen Labyrinths beeinflubar sind. — Da dieselben Autoren durch
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kathodische Polarisation des homolateralen Labyrinths im Nucleus
Deiters — neben Neuronen die erregt wurden — seltener auch solche
registriert haben, die eine Hemmung erfuhren, kann die Afferenz des
Typs II auch aus dem homolateralen Labyrinth stammen. In Anbetracht
der Tatsache aber, daBl Beobachtungen iiber gegensinnig zu Typ I rea-
gierende Elemente im Labyrinth 2.2 und im Nervus vestibularis® fehlen,
miiBte in diesem Fall eine synaptische Umpolung (durch Vermittlung
spezieller bahnender und hemmender Zwischenneurone) im Vestibularis-
kerngebiet erfolgen, damit aus Typ I im Nerven Typ IT im Kerngebiet
wird. In Zusammenfassung dieser Diskussion wire also festzustellen, daf
beide Steuerungsmoglichkeiten des Typs IT vom homolateralen und vom
kontralateralen Labyrinth her gegeben sind.

Was die Bedeutung von Typ IT anbelangt, so wire an eine zu Typ I
anlagonistische Beeinflussung der vestibuliiren Imnervation quergestreifter
Muskeln zu denken. So konnte Typ IT, sofern er den Tonus der Beuger
steigern sollte, bei der Horizontalbeschleunigung zur gleichen Seite homo-
lateral ein Nachlassen des Beugertonus und eine Zunahme der Beuger-
innervation auf der Gegenseite — mittels homolateraler Bahnen zu den
Motoneuronen — bewirken. Diese Annahmen lassen sich stiitzen durch
neuere Befunde von GERNANDT u. Mitarb., welche durch elektrische
Reizung des Vestibulariskerngebietes eine Aktivierung von Agonisten
und Antagonisten der Riickenmarksmotoneuronel®'®, nachgewiesen
haben. Im tibrigen liefert die Auffindung des Typs II jetzt das vestibulére
Korrelat zu der Feststellung von GrrxaxpT!6, daf in der vorderen
Wurzel LVIT und ST der Katze bei elektrischer Reizung des homolate-
ralen Vestibulariskerngebietes mittels der Mikroelektrode nicht nur
Fasern zu finden sind, die die gleichen Aktivitdtsénderungen wie der
vestibuldre Haupttyp I zeigen, sondern auch solche, die sich reziprok
verhalten — ein Befund, den der Autor sich nicht zu erkliren vermochte.
Es ist denbar, daBl unser TypII und die von GERNANDT an der
vorderen Wurzel registrierten reziprok reagierenden Fasern einander ent-
sprechen, zumal — wie erwdhnt — homolaterale Verbindungen vom
Vestibulariskerngebiet zu den Riickenmarksmotoneuronen bekannt sind?®.

Anf die Beobachtung, daB ein Teil der Neurone vom Typ II zur allge-
meinen Weckreaktion in Beziehung steht (wie hiufig dies der Fall ist,
muB offenbleiben, da nicht regelmiBig entsprechende Testreize gesetzt
worden sind), sei noch einmal hingewiesen. Moglicherweise sind die beiden
Aufgaben, nimlich Beteiligung am Weckmechanismus einerseits und
Innervationssteuerung der quergestreiften Muskulatur andererseits eng
miteinander verkniipft. Unsere Annahme, daB die Einheiten vom Typ IT
zur Innervation der Muskulatur der Extremitdten beitragen, stimmt gut
damit tiberein, daB bei ihnen die nystagmogene Beeinflussung oft geringer
war als beim Typ I. Auch die bekannte Narkoseempfindlichkeit der
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deiterospinalen Reflexe einerseits und unseres Typs II andererseits
stiitzt diese Vorstellungen. — Uber die Aufgaben der Subtypen von IT
188t sich vorerst nicht mehr aussagen als iber die Subtypen von I. ITa
kénnte den Einflissen von I'b hinsichtlich der rhythmischen Innervation
der Augenmuskeln entgegenwirken.

Eine kurze Zusammenschau der Untertypen o und b von I und 11 mag an
dieser Stelle am Platze sein. Die recht verwickelten Relationen sind in
Tab.3 zusammengestellt. Ubereinstimmend geht bei Ib und IIa die

Tabelle 3. Frequenzgang der Uniertypen a und b ber Linksandrehung
im linken Vestibulariskerngebiet

Untertyp Grundfrequenzéinderung nystagmische Beeinflussung
Ib Aktivierung Hemmung
IIa Hemmung Aktivierung
Ia Aktivierung Aktivierung
ITb Hemmung Hemmung

nystagmische Beeinflussung reziprok zur Grundfrequenzénderung (siehe
Abb.1, 2, 3 und 6, 7). Ta und ITb haben dagegen gemeinsam, daB die
nystagmische Modulation der Grundfrequenzinderung gleich gerichtet
ist. Die reticuldre Beeinflussung wiirde bei Ia und Ila einerseits und Ib
und ITh andererseits identisch sein. Die a- und b-Typen miissen dagegen
eine gegensitzliche reticuldre Beeinflussung erfahren, was durch férdern-
de bzw. hemmende Zwischenneurone bewerkstelligt werden kann.

Die Besprechung der nur mit wenigen Exemplaren vertretenen Typen
III und IV erfolgt zweckméaBigerweise zusammenfassend.

Haupttyp II1 (Aktivierung der Grundfrequenz bei Andrehung nach
beiden Seiten) kann seine Afferenz vom homolateralen. horizontalen
Bogengang her erhalten angesichts der Tatsache, dal GERNANDT! im
Nervus vestibularis bei 129/, der Neurone eine Aktivierung bei Hori-
zontalbeschleunigung nach beiden Seiten registriert hat. Im Vestibularis-
kerngebiet hat der Autor diese Reaktion ,,in einem sehr kleinen Prozent-
satz‘ seiner Neurone gefunden, was mit unserer Beobachtung iiberein-
stimmen wiirde. Auch EckEer!® hat diesen Typ (und zwar 4mal unter
20 Neuronen) beobachtet. Die Reaktion: Hemmung bei Rechts- und
Linksandrehung (1V), die von uns nur einmal angetroffen worden ist, hat
GERNANDTY 5mal vom Nervus vestibularis mit der Mikroelektrode ab-
geleitet, aber nicht in den Vestibulariskernen nachweisen kénnen. Eine
Beziehung auch dieses offenbar exquisit seltenen Typs zum homolateralen
Labyrinth ist nach den Gernandtschen Befunden am Nervus vestibularis
moglich, doch kann die Hemmung natiirlich auch durch im Zuge der
Weckreaktion gehemmte arousal-Neurone der Reticularis erfolgen. Die
Bedeutung von TypIII undIV liegt nach unseren eigenen Untersuchungen
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in den Beziehungen zum arousal-System (siehe dariiber Abb.8). Unsere
Registrierungen der beiden Haupttypen III und IV erginzen unsere
frither iiber die ,Jocker gekoppelten* Einheiten der medialen Reticularis
mitgeteilten Beobachtungen: Wurde ein Neuron durch die ,,arousal®
aktiviert, so wirkte die rasche Phase des Nystagmus zusétzlich akti-
vierend, bei den im Zuge der arousal gehemmten Einheiten dagegen hatte
die rasche Phase des Nystagmus einen hemmenden Effekt. Daf} die beiden
Typen 11T und IV auf Horizontaldrehung nach rechts und links mit der
gleichen Richtung der Grundfrequenzinderung antworten, erscheint erst
jetzt — nachdem die Beziehungen zum arousal-Mechanismus wahrschein-
lich gemacht werden konnten — sinnvoll, denn fiir die Weckwirkung der
Horizontaldrehung ist die Richtung der Winkelbeschleunigung natiirlich
belanglos, es kommt lediglich darauf an, dafl die Andrehung als solche als
unspezifischer Weckreiz wirkt. Moglicherweise nehmen jene Exemplare von
Typ II, die einerseits bei Horizontalbeschleunigung spezifisch reagieren,
auf der anderen Seite im Rahmen der Weckreaktion ansprechen, eine
Mittelstellung zwischen den arousal-Typen IIT und IV und dem ,,spezi-
fischen’ Typ I ein.

Uber die Beziehungen zwischen Funktionstyp und Lokalisation (siehe
Tab.2) wire zusammenfassend zu sagen, daf jeder Typ gelegentlich in
~ nahezu jedem Kern vorkommt. Dementsprechend besitzt jeder Kern eine

Rethe von Funktionstypen (Triangularis 9, Deiters 10, Bechterew nach
den bisherigen Beobachtungen nur 5). Die Hiufigkeit, mit der die Typen
in den einzelnen Kernen vertreten sind, ist jedoch sehr verschieden, worin eine
funktionelle Differenzierung zum Ausdruck kommt. 16 gibt dem Nucleus
triangularis sein Geprdge (25 unter 35 Neuronen), er ist im Deiters und
Bechterew nur je einmal registriert worden. Fiir diebeiden letztgenannten
Kerne 148t sich ein vorherrschender Typ noch nicht angeben, immerhin
ist ¢ sowohl im Deiters (12 mal unter 26 Neuronen) als auch im Bechte-
rew (9mal unter 13 Einheiten) besonders zahlreich. Im tbrigen wire
darauf hinzuweisen, dafl die Berechnung einer prozentualen Verteilung
unserer Funktionstypen auf die einzelnen Kerne deshalb nicht zulissig
ist, weil die Gesamtzahl der auf den einzelnen Kern entfallenden
Einheiten zu ungleich ist, und wir nicht auslesefrei registriert haben.
Insbesondere fehlt uns jeder Anhaltspunkt dariiber, wie hiufig durch
Horizontalbeschleunigung und Nystagmus unbeeinfluBte Neurone
in den Vestibulariskernen sind, da diese in der Regel tibergangen
worden sind.

Die vorgelegten Untersuchungen vermitteln den Eindruck von der
weitgehenden Differenzierung der Neurone in den Vestibulariskernen und
lassen damit ahnen, von welcher Kompliziertheit das neurophysiologische
Geschehen im Vestibularapparat sein diirfte. Der Wechsel der Aktivitits-
muster mit der Umkehr der Drehrichtung lehrt iiberdies, von welcher

17*
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Wandelbarkeil das neurophysiologische Geschehen im Vestibulariskern-
gebiet ist und bestitigt damit eine der grundsétzlichen Folgerungen, die
LorerTE pE No?%:24 aus seinen Ausschaltungsexperimenten gezogen hat.
Weitere Untersuchungen werden notwendig sein, um festzustellen, welche
Anderungen der Erregungsmuster bei weiteren Variationen des in unse-
ren Untersuchungen immer noch relativ gleichformig gehaltenen Be-
dingungsgesamts eintreten.

Zusammenfassung

1. Mit Mikroelektroden wurde die Aktivitdt von 93 Neuronen der
Vestibulariskerne (Triangularis, Deiters und Bechterew) beim Kaninchen
wihrend Horizontalbeschleunigungen (Langdrehungen mit nachfolgen-
dem Stop) registriert und zwar unter solchen Bedingungen, dafl Nystag-
mus entstehen konnte.

2. Nach der mit der Horizontalbeschleunigung verkniipften Anderung
der Grundfrequenz sind folgende Haupttypen zu unterscheiden:

Typ I (62 Neurone) antwortet — wie durch unsere Voruntersucher
bekannt ist — bei Andrehung zur gleichen Seite mit Frequenzsteigerung
1nd bei Drehung zur Gegenseite mit Aktivititsabnahme.

Typ IT (25 Neurone) reagiert bei der Winkelbeschleunigung in der
Horizontalen reziprok zu Typ I. Daf} dieser Typ bisher unentdeckt blieb,
hingt wahrscheinlich mit seiner Empfindlichkeit gegeniiber tiefer
Narkose und Decerebrierung zusammen, Mafinahmen, die in unserven
Untersuchungen vermieden worden sind.

Typ IIL (4 Neurone) 148t bei Andrehung nach beiden Seiten Aktivi:
téatszunahme erkennen.

Typ IV (1 Neuron) zeigt bei starker Horizontalbeschleunigung nach
beiden Seiten eine Aktivitdtshemmung.

Verschiedene Argumente sprechen dafiir, daf Typ I die Deviation der
Augen zur Gegenseite bei der Horizontalbeschleunigung zur gleichen Seite
steuert und zugleich mit der automatischen Innervation der quergestreif-
ten Muskulatur im Zusammenhang steht. Aufgabe des Typs IT kénnte
eine antagonistische Innervation quergestreifter Muskeln im Zuge dieser
Regulation sein. Typ III und IV stehen nach unseren Feststellungen zum
arousal-Mechanismus in Beziehung.

3. Es wurde festgestellt, daB die Vestibularisneurone bei der Andrehung
nystagmische Modulationen des Frequenzganges erfahren kdnnen. Diese
kommen in folgenden 5 Varianten vor:

a) Aktivierung mit der raschen Phase zur Seite der Einheit, Hemmung
beim Ruck zur Gegenseite .

b) Hemmung mit der raschen Phase zur gleichen Seite, Aktivierung
beim Augenruck zur Gegenseite.

¢) Aktivierung bei Rechts- und Linksnystagmus.
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d) Hemmung bei Rechts- und Linksnystagmus.

¢) Einheiten ohne nystagmogene Frequenzmodulationen.

Auf Grund dieser nystagmischen Beeinflussung des Frequenzganges
sind nach dem vorliegenden Material in den Vestibulariskernen 12 Neu-
ron-Funktionstypen zu unterscheiden (siehe Tab.2).

Bei einem groBen Teil der im Triangularis gelegenen Einheiten des
Typs I (25 von 32 Neuronen) verhélt sich die nystagmische mit der
raschen Phase korrespondierende Modulation reziprok zur Anderung der
Grundfrequenz (= TypIb). Es wird die Hypothese vertreten, daf diese
Frequenzmodulation, die mit dem Frequenzgang des kontralateralen
,,Blickzentrums® korrespondiert, von den kiirzlich von wuns nach-
gewiesenen, mit der raschen Phase feuernden Neuronen der dorsomedialen
Reticularis her — unter Vermittlung von aktivierenden bzw. hemmenden
Zwischenneuronen — veranlaBt wird. Nystagmische Hemmung und
Aktivierung in den vestibuliren Neuronen werden als Beispiel einer
Reefferenz von der zentral gelegenen Reticularis zu ibrer Afferenz, dem
Vestibulariskern, hingestellt. Uber die Bedeutung der anderen Untertypen
lassen sich noch keine Aussagen machen, zumal tiber eine gegenseitige
Beeinflussung noch nichts bekannt ist.

4. Durch Lokalisation der nach Beendigung der Registrierung gesetz-
ten elektrolytischen Lasionen wurde festgestellt, dall zwar jeder Typ in
jedem der 3 beriicksichtigten Kerne vorkommt (bis auf ITI und IV, die
bisher nur im Deiters gefunden worden sind), daB die Aktionstypen sich.
auf die einzelnen Kerne hingegen mit sehr unterschiedlicher Haufigkeit ver-
teilen. Typ Ib (reziproke nystagmische Modulation) ist fiir den Triangula-
ris charakteristisch. Unsere Befunde sprechen fiir eine weitgehende funktio-
nelle Differenzierung der Vestibulariskerne.
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