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Einleitung

Mit der Einfithrung der Mikroelektrode hat sich die Méglichkeit ergeben,
die Téatigkeit einzelner Nervenzellen und -fasern zu registrieren und damit
tiefere Einblicke in das cerebrale Erregungsgeschehen zu gewinnen als es
bisher mit der einen Teilaspekt der gemeinsamen Aktivitat groBerer
Komplexe von Nervenzellen erfassenden Makroableitung méglich war.
Wenn wir uns die Aufgabe gestellt haben, die zentralen Vertretungen des
Vestibularapparates beim Nystagmus mit Hilfe der Mikroelektrode zu
untersuchen, so geschah dies deshalb, weil es uns reizvoll erschien, die
Entladungsmuster des einzelnen Neurons bei einem nahezu physiolo-
gischen, ohne den elektrischen Reiz auslésbaren automatisch-rhyth-
mischen Geschehen kennenzulernen. Zur Mikroelektrophysiologie der
rhombencephalen Apparate des Vestibularorgans liegen — neben den
Untersuchungen iiber die Aktivitit der Sinnesorgane des Labyrinths
(LoweNsTEIN und SAND 21.22) und des Nervus vestibularis (GERNANDTS) —
bereits einige Arbeiten vor. Als erster hat ADpRIAN 1942 von einzelnen
Neuronen des Vestibulariskerngebiets mit einer feinen, bis auf die Spitze
isolierten Silberdrahtelektrode Registrierungen vorgenommen. Mit ver-
besserter Methodik haben dann GERNANDT und THULIN® ebenfalls die
Aktivitdt von Einzelzellen des Vestibulariskerngebietes bei Beschleuni-
gungsreizen untersucht. Die Befunde dieser Autoren sind in Deutschland
bestitigt und ergidnzt worden durch Eckeré® im Institut Juxe; auch
tiber die Aktivitdt einzelner Neurone der lateralen Reticularis bei Be-
schleunigungsreizen liegen Beobachtungen von GERNANDT und THULIN?
vor. Es ist aber unseres Wissens bisher noch nicht moglich gewesen, zu-
sammen mit dem vestibuliren Nystagmus die Téatigkeit einzelner
nervaler Elemente mit der Mikroelektrode zu registrieren. Diese Liicke
suchen unsere Untersuchungen zu schliefen.

In der vorliegenden Mitteilung wird iiber die Erregungsmuster einzel-
ner Neurone der Formatio reticularis des Rautenhirns beim vestibuldren
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Nystagmus berichtet. Eine 2. Mitteilung soll sich mit einem besonderen
Neurontyp, der in lockerer Koppelung mit dem Nystagmus rhythmisch
aktiv ist und zugleich zum arousal-Apparat Beziehungen hat, befassen.
Der Aktivitét einzelner Einheiten in den Vestibulariskernen beim Ny-
stagmus soll eine 3. Mitteilung gewidmet werden.

Methodik

Die Versuche wurden an 42 Kaninchen durchgefithrt. In Athernarkose wurde
nach Abtrennung der Weichteile das Os occipitale trepaniert und durch Absaugen
des Kleinhirns die Rautengrube von der Gegend etwas oberhalb des Obex bis zum
caudalen Rand der Vierhiigel freigelegt. AnschlieBend wurde bei allen Tieren zur
Auslosung des Nystagmus im Bereich der rechten Eminentia triangularis durch Ab-
saugen eine kleine Lision gesetzt. Die Tiere wurden dann auf einem von ToNNIES
gebauten Experimentiertisch fixiert. Zur Befestigung des Kopfes diente ein im In-
stitut KorwmMULLER gebréuchlicher Kopfhalter, welcher am Nasenbein und unter
der Mandibula angreift. Als Mikroelektroden wurden feinste Platindrihte von 25 p
Durchmesser benutzt, welche mit einer feinen Isolierschicht aus Duranglas iiber-
zogen waren. Ein der Horsley-Clarc-Apparatur dhnelndes Zielgerat, angefertigt von
Mechanikermeister Schlatter in Freiburg i. Br., diente der Fithrung der Mikroelek-
trode. Vom 6. Versuch an benutzten wir die von v. BAUMGARTEN angegebene, mit
einem Wachstropfen an eine Drahtschlinge angeklebte und durch Erhitzen der
Schlinge ablosbare Elektrode, welche den Vorteil hat, daf Stérungen durch atem-
und pulssynchrone Volumschwankungen des Gehirns weitgehend vermieden wer-
den. Die Augenbewegungen wurden durch die elektrische Registrierung des nega-
tiven Ruhepotentials der Retina aufgezeichnet. Als Elektroden dienten 2 am
nasalen und temporalen Lidwinkel eines Auges eingendhte Kupferlackdrahte.

Die Registrierung erfolgte mit einem vierkanaligen Kathodenstrahloscillographen
von Toxwigs. Die Mikroelektrode wurde itber einen imperativen Vorsatz mit dem
Vorverstarker des Gerites verbunden. Zeitkonstante 0,2 sec. Die Kabel seitens der
Nystagmusregistrierung wurden dem Direkteingang eines Vorverstiirkers zugefiihrt.
Zeitkonstante 1—2 sec. Die gefundenen REinheiten wurden auf dem Schirm der
Rohre beobachtet und zugleich im Lautsprecher akustisch kontrolliert. Die Regi-
strierungen geschahen mittels der von ToNNIES gebauten Kamera ,,Recordine®. Sie
wurden in der Regel nur von solchen Einheiten vorgenommen, die eine Beziehung
zum nystagmischen Geschehen erkennen lieen. Die Geschwindigkeit des Papier-
vorschubs betrug meistens 5—10 cm/sec, in wenigen Ableitungen 50 om/sec.

Nach der Registrierung eines sicher abhiingigen Neurons wurde mittels eines
batteriegespeisten Reizgerites (nach Morrica, Rosst und VENTURELLI), welches
die Applikation Jangsam ansteigender Gleichstromreize gestattet, ein Strom von
120—150 wA und 7 sec Dauer iiber die Mikroelektrode geschickt und dadurch an
deren Spitze eine elektrolytische Lision gesetzt.

Auch oberhalb und unterhalb von Elektrolysepunkten sind etliche Einheiten
registriert worden. Wahrend der ganzen Versuchsdauer hielten wir das Tier in einem
leichten Grad von Athernarkose. Nach Versuchsende wurden die Tiere durch Uber-
dosierung von Ather getstet und anschlieBend die Carotiden kopfwirts mit physio-
logischer Kochsalzlssung und danach mit 49, igem Formalin durchspiilt. Nach aus-
reichender Fixation wurde der die Elektrolysepunkte enthaltende Abschnitt des
Hirnstammes in Paraffin eingebettet und in Serien geschnitten. Schnittdicke 15 y.
Jeder 10. Schnitt wurde nach WergerT gefirbt. War ein Elektrolysepunkt bei der
mikroskopischen Durchmusterung der Schnitte gefunden, so haben wir in der Regel
noch einige zusétzliche Schnitte teils nach WEIGERT, teils nach Nisst gefiirbt. Die
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Lage der Elektrolysepunkte wurde hinsichtlich der 3 Raumkoordinaten, bezogen
auf markante Strukturen des Hirnstammes, festgelegt.

Einteilung des Ablaufs der Augenbewegungen in Unterabschnitte. Bei gut aus-
geprigtem frequenten Nystagmus ist im Ablauf der von den Augenbewegungen
gezeichneten Xurven — der ublichen Einteilung gemaf -— lediglich zwischen
rascher Phase (Linksbewegung in der Mehrzahl unserer Versuche) und langsamer
Phase zu unterscheiden. Auf Grund der besonderen Versuchsbedingungen (Exstir-
pation des Kleinhirns, Narkosewirkung, Fixierung des Korpers usw.) war in etlichen
Versuchen der Nystagmus aber nur von geringer Frequenz. Die Abwandlung des
nystagmischen Geschehens (und zugleich die Aufzeichnung bei relativ hoher Ge-
schwindigkeit des Papiervorschubes) forderte Kurvenverldufe zutage, welche eine
weitere Unterteilung des Ablaufs der Augenbewegungen nahelegen (siche Abb. 1¢):
In etlichen Fillen sieht man, daBl nach der raschen Phase («) der Bulbus noch einen
gewissen Zeitabschnitt in der erreichten Position verharrt, eine Zeitspanne, die wir
als ,,Endstellungsphase‘ bezeichnen wollen (5). Und die sich nunmehr anschlieBende
langsame Phase geschieht nicht selten wieder in 2 Etappen: Der Bulbus bewegt sich
zuriick (,, Ruckwirtsbewegung*, v) und verharrt dann lingere Zeit in der jeweiligen
durch die Vestibulariskernlasion hervorgerufenen Deviationsstellung (3). Es gibt
aber auch Falle, bei denen eine Endstellungsphase fehlt, also im AnschluB an die
rasche Phase sofort die Riickbewegung des Auges einsetzt. Und bei nicht zu ge-
ringer Frequenz des Nystagmus ist die langsame Phase nicht in die Abschnitte y
und 0 unterteilt, sondern eine gleichférmige Bewegung (siche Abb. 1b).

Einschrinkend muB bemerkt werden, da unsere Kurven den wahren Ablauf
der Augenbewegung nicht ganz unverzerrt wiedergeben, da fir die Nystagmus-
registrierung kein Gleichstromverstirker, sondern ein CW-gekoppelter Verstarker,
wenn auch mit hoher Zeitkonstante von 1—2 sec, benutzt worden ist. Diese
Technik der Registrierung kénnte noch eine gewisse scheinbare Verkiirzung von
Endstellungsphase und Riickbewegungsphase mit sich bringen.

Ergebnisse
Allgemeines iiber die in der Formatio reficularis gefundenen Hauptiypen
von Errequngsmustern

Sowohl in der Formatio reticularis als auch im Fasciculus longitudinalis
posterior — beide Strukturen sollen zusammenfassend betrachtet wer-
den — haben wir rhythmisch aktive Neurone gefunden. Bringt man deren
Entladungsmuster zu den gleichzeitig registrierten Augenbewegungen in
Beziehung, so lassen sich unterscheiden a) Einheiten, welche in fester
und b) Emhelten welche in lockerer Koppelung mit dem Nystagmus
aktiv sind. Als fest gekoppelt bezeichnen wir solche Neurone, bei denen
eine konstante zeitliche Zuordnung zwischen Entladungsmuster und dem
nystagmischen Ablauf besteht. Bei den locker gekoppelten Einheiten ist
diese Zuordnung nicht konstant, und die Frequenz hangt auch noch von
anderen Faktoren als vom Nystagmus ab. (Ausdriicklich sei schon an
dieser Stelle darauf aufmerksam gemacht, dafl der Begriff der lockeren
Koppelung nicht mit jenem identisch ist, wie ihn v. Horst fiir die Kenn-
zeichnung des Phiénomens der relativen Koordination benutzt hat.) Wir
konnen fernerhin unterscheiden: 1. Einheiten, welche wdhrend der raschen
Phase aktiviert und in der langsamen Phase gehemmt sind (Abb. 1 u. 2)
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und 2. Einheiten, welche umgekehrt wihrend der langsamen Phase eine
Alktivierung und wihrend der raschen Phase eine Hemmung erfahren
(Abb. 3). Diese Unterteilung gilt auch fiir die locker gekoppelten Ein-
heiten, auf welche aber erst in der folgenden Arbeit néher einzugehen
sein wird.

Bei niherer Betrachtung sowohl der in der raschen Phase als auch der
in der langsamen Phase aktivierten nystagmusabhéngigen Neurone fallen
in verschiedener Hinsicht Einzelheiten der Entladungsmuster auf, die
einer niheren Beschreibung bediirfen und zugleich zu weiteren Differen.-
zierungen fithren. Es muf} allerdings von vornherein darauf hingewiesen
werden, daf} die Entladungsmuster nicht unverdnderliche Charakteristica
der registrierten Einheiten sind; wir haben es vielmehr mit Funktions-
typen zu tun, die wahrscheinlich mit Anderungen von Richtung und Form
des Nystagmus Wandlungen erfahren kénnen. Den Erregungsmustern
kommt also nur eine relative Konstanz zu, sie wurden immerhin fiir die
Dauer lingerer Registrierungen festgehalten.

Unter folgenden Gesichtspunkten sollen sowohl die in der raschen als
auch die in der langsamen Phase aktivierten Einheiten betrachtet wer-
den: Hinsichtlich der Aktion zwischen den Perioden gesteigerter Aktivi-
tdt, nach der Dauer des Feuerns in bezug auf die oben beschriebenen
Abschnitte des nystagmischen Geschehens, nach der Zeitgestalt des
Erregungsmusters der Aktivitdtsphase und schlieBlich beziiglich der
Frequenz im allgemeinen.

I. Nihere Differenzierung der wihrend der raschen Phase aklivierten
festgekoppelten Einheiten

1. Beziglich der Aktion zwischen den Aktivitdtsperioden, hier also
zwischen den raschen Phasen, wére zu sagen, dall unter 46 wihrend der
raschen Phase aktivierten Einheiten 16 auch wihrend der langsamen
Phase feuerten, wenngleich mit geringerer Frequenz (s. Abb.1¢, 2au.b).
30 Einheiten stellten dagegen in der langsamen Phase ihr Feuern ganz
ein (sieche Abb.1a, b u. 4 a).

2. Dauer der Aktivierung bzw. des Feuerns in bezug auf die Abschnitte
der raschen Phase: Von den 46 Einheiten dieser Gruppe feuerte (bzw. war
aktiviert) die iiberwicgende Mehrzahl wihrend der raschen Phase und —
sofern sich diese abgrenzen lieB — wéihrend der Endstellung (siehe Abb. 1,
2 u.4a). Die Aktivierung horte also durchweg mit Beginn der Riick-
bewegung des Auges auf. Bei 9 Einheiten mit nur sehr kurzer End-
stellungsphase, bei denen sich also an das Ende der raschen Phase die
Riickbewegung nahezu sogleich anschlofl, endete zu diesem Zeitpunkt —
also am Wendepunkt von der Links- zur Rechtsbewegung — auch die
Aktivitatsperiode. Nur ausnahmsweise (4 Einheiten) reicht bei deutlich
ausgeprigter Endstellungsphase die Aktivierungsperiode nur bis zum
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Die Neuronenakt

IYIBWSNE A7 (g BMI0 UOBUNDIIQQY US[® UL I8P ‘UepIom ueso[edqe ro8adiig we
Uney SUNYIRISIOA T3P JIoUoy[puydumiyy o1 "so3NY $op SUnSoMmoqsonq I8P PULIYRA WNWINIWZUSNDOLT "TeqUUAYNTO SSBYJ USYOSRI 19D Yo®U yone M08 JOA UOYOS
151 JUNIOSEIS7UANDAIE STYIIS] QUL "PIIA JIOIATINE FUNITOISPUM 10D Ul PUR 958U J UOYDSLI 0P PUSARA SIP ‘4IOUUIT 2puIsna] ZUenDe [ I8YOY JTUL YOI[ISINULIUOl O
af[oys3unpepiuy Iap TWSo Nz [959% IOp Ul ZUONDAY[RWIXRIY JI9YUIl OPUIONe) 98By J USUOSLI uszued Iop PUIIRM G
(qONIUBBNY UIIZS] USD OYDIS) 9SBU USYISTI Iop UUISeg Nz INU UsSUNPY[IUH 9IP USI[0JI0 UOIIUsTa|as
(J[9ZUIOISA INU 98PYJ USUOSEL 19D JNEB[IDA USISNAM UI PUN PUBISAY-oNIds WOJULID [9q S[EULISWL 9SBYJ WSUISEI I0p UUIBaQ NZ 419N9Y HOYUWIH 94I01I)S18a1 91(L ‘&
Iep BUNPOIQROINI SIP 9I83Un oIp ‘() NH) WBISowSe sAUCIINSIH SEP 9AINLI] 8I8q0 9IP 1[[918 UBNJIUYISYBUSAIN Y USBLIqN USI[R UT
1AL TIOSOIP UT "SLIBINOIIST O1)eUII0] US| RIPAUL 19D USYIOYULH UIINAIINE 85€YJ USTISEI 16D PUAIYEM ‘TU2I[0dd0N0T 150) UDUIPONIOSIAA € UOA USFUNLISLIISIENY 0—C T 'qqy

235§



F. Duensing und K.-P. SCHAEFER

270

Ende der raschen Phase oder bis zur Mitte der Endstellungsphase
Andererseits sieht man auch gelegentlich, daB die Aktivierungsperiode
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wahrend der Riickbewegung eine gewisse Frequenzsteigerung — bei
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Vergleich mit der Frequenz der langsamen Phase — erkennbar ist
(Abb. 2a u. ¢).

3. Zeitgestalt des Erregungsmusters: Durchweg liegi die Frequenz in
der raschen Phase hoher als in der Endstellung (Abb. 1b, deutlicher in
Abb. 2b u. 4a). Und nicht selten zeigt die genaue Betrachtung, dafl zu
Beginn der raschen Phase eine Einheit zunichst mit besonders hoher
Frequenz feuert (sieche Abb.1a u.b, 1.Ruck). Es stehen in diesen Fillen
also 2 oder 3 spikes am Anfang der raschen Phase dichter beieinander
als im Verlauf derselben.

In einem Falle feuerte ein Neuron zeitweilig nur zu Beginn der raschen
Phase. In der gleichen Registrierung zeigte diese Einheit aber auch
einzelne Entladungen im weiteren Verlauf der raschen Phase (siche
Abb.1a).

In manchen Fillen bleibt die Frequenz wihrend der raschen Phase
anndhernd konstant, hier fehlt die initiale Aktivitétsspitze. Ausnahms-
weise (2 Registrierungen) haben wir erlebt, daB bei einer der in der
raschen Phase aktivierten Einheiten die Maximalfrequenz in der End-
stellungsphase lag (sieche Abb. 2c), eine Abdnderung des Erregungs-
musters, die wahrscheinlich damit zusammenhéngt, daB in diesen Fillen
der Nystagmus eine abnorme Richtung hatte. Mit dem Anfang der Riick-
bewegung war also in der Regel die Aktivierungsperiode beendet. Immer-
hin haben wir unter jenen Fillen, bei denen das Feuern mit verminderter
Frequenz auch wihrend der langsamen Phase anhielt — wie schon er-
withnt — einige gesehen, bei denen erst im Verlauf der Riickbewegung
die mit der raschen Phase korrespondierende Frequenzsteigerung lang-
sam abebbte (siehe Abb. 2a).

Beziiglich der Aktion in der langsamen Phase — soweit keine Blockie-
rung bestand — lassen sich GesetzméiBigkeiten nicht herausarbeiten.
Hingewiesen sei schlieBllich auf die Tatsache, daB in einigen Féllen vor
Beginn der raschen Phase schon eine gewisse Frequenzsteigerung erkenn-
bar war (siche Abb. 2b).

4. Was die Frequenzverhéltnisse im allgemeinen anbetrifft, so wire zu
sagen, daf die hochsten in der raschen Phase gelegentlich beobachteten
Frequenzen sich um 200/sec bewegen. Recht haufig zahlt man in der
raschen Phase 70—110 Entladungen pro Sekunde, doch feuerten einige
Neurone mit einer Frequenz von nur 10—30/sec.

11. Die withrend der raschen Phase gehemmien, fest gekoppelten Einheiten

Unsere Beschreibung soll sinngema nach den gleichen Gesichtspunkten
geschehen, wie sie der Differenzierung der in der raschen Phase akti-
vierten Kinheiten zugrunde gelegt worden sind.

1. Die Aktion wihrend der Hemmungsperiode, hier also in der raschen
Phase: Die Zahl der in der raschen Phase gehemmten Einheiten betrigt
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nur 15. Von diesen stellten 12 wihrend der raschen Phase ihr Feuern
vollig ein (sieche Abb.3a-—c, 4 bu. ¢, 5¢, d), 5 feuerten dagegen in
der raschen Phase mit verminderter Frequenz weiter (siche Abb. 5a,
mittelgroBe Einheit).

2. Dauver des Feuerns in bezug auf den zeitlichen Verlauf der lang-
samen Phase: Die Regel ist ein Feuern wdhrend der ganzen Dauer der
langsamen Phase einschlieflich ,,Riickbewegung®. Die Hemmungspause
erstreckt sich also in den meisten Fillen auf die rasche Phase und die
Endstellung, am Anfang der Riickbewegung beginnt die Einheit wieder 2u
feuern. Nur wenige Einheiten waren nicht die ganze langsame Phase hin-
durch tétig. In Abb. 3b u. 4b beispielsweise erstreckt sich die Hemmung
auch auf die Riickbewegung; das Feuern der Einheit beginnt erst, nach-
dem das Auge die Deviationsstellung wieder erreicht hat. (Es wire aller-
dings auch méglich, dal auf Grund einer hier zu kurzen Zeitkonstante
der Kathodenstrahl schneller zur Ruhelage zurickgekehrt ist als das
Auge.) Und schlieBlich wire zu erwihnen, daf} eine Einheit, die mit Be-
ginn der Riickbewegung zu feuern begann, im letzten Abschnitt der lang-
samen Phase nicht feuerte. Den erwihnten 4 Einheiten, die nicht wiahrend
der ganzen langsamen Phase feuern, ist gemeinsam eine relativ geringe
Entladungsfrequenz.

3. Zeitgestalt des Frregungsmusters: Nach den Verdnderungen der
Frequenz im Zuge der Aktivierungsperiode kénnen wir die in der lang-
samen Phase geférderten Einheiten ebenfalls weiter differenzieren. Rela-
tiv héufig finden wir Einheiten, bei denen die Frequenz wihrend der
langsamen Phase annihernd gleich bleibt (siehe Abb. 4¢) oder unregel-
méBigen Schwankungen unterliegt (sieche Abb. 3a, b sowie 4b). In man-
chen Fillen liegt die Frequenz wihrend der Riickbewegung des Bulbus
und damit zu Beginn der langsamen Phase niedriger als im weiteren Ver-
lauf derselben (siehe Abb. 5¢, grofie Einheit). Dieser Frequenzanstieg zur
2. Hilfte der langsamen Phase hin kann bei der gleichen Einheit in-
konstant. vorhanden sein; er ist z. B. in Abb. 3a nur teilweise sichtbar.
Man konnte hier von einem ,,Crescendo-Typ* des Erregungsmusters
sprechen.

SchlieBlich finden sich unter den in der langsamen Phase aktivierten
Neuronen auch solche, bei denen ein Frequenzmaximum am Anfang der
Aktivititsperiode gelegen ist. (,,Decrescendotyp‘). Im AnschluB an die
mit der raschen Phase korrespondierende Hemmungspause entladen
diese Einheiten zundchst mit relativ hoher Frequenz, um im Verlauf
der Riickbewegung des Auges auf ein etwas geringeres Aktivititsniveau
abzusinken (siche Abb. 3¢ und in Abb. 5d die nach oben gerichteten
Entladungen).

4. Was nun die Frequenzverhiltnisse im allgemeinen anbelangt, so
assen sich bei den beschriebenen 16 gehemmten Hinheiten 3 besonders
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bevorzugte Frequenzbereiche herausheben. Wir finden einmal Ein-
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heiten mit einer Maximalfrequenz von etwa 100/sec; zu ihnen gehéren
3 Léngsbiindel-Registrierungen (Abb. 4¢), doch betrigt auch bei einem
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»Crescendotyp’ die Endfrequenz etwa 100/sec. Bei einer 2. Gruppe von
Registrierungen liegt die hchste Frequenz in der GréBenordnung von
etwa 50—70/sec; es ist dies die Endfrequenz bei einigen Kinheiten vom
Crescendotyp bzw. die Anfangsfrequenz bei 3 Einheiten des Decrescendo-
typs (siche Abb.3c u.5d). Eine 3. Gruppe von Neuronen ist durch eine
auffallend geringe Frequenz von etwa 10—30/sec charakterisiert. Wie
finden diese niedrig-frequent entladenden FEinheiten bei jedem der
3 geschilderten Erregungsmuster (gleichbleibende ¥Frequenz, Crescendo,
Decrescendo).

I11. Gleichzeitige Registrierung von 2—3 Neuronen

Es ist nicht uninteressant, einige Kurvenabschnitte gesondert zu be-
trachten, auf welchen 2 oder 3 Neurone von einer Mikroelektrode zugleich
erfallt worden sind (siche Abb. 5). Durch die unterschiedliche Amplitude
lassen sich diese Einheiten meist deutlich voneinander unterscheiden. Es
gibt auch noch andere Merkmale, welche zur Differenzierung beitragen
koénnen, wie etwa die Beachtung von Knotungen an bestimmten Stellen
der spikes, doch laBt sich dieses Kriterium in den vorliegenden Registrie-
rungen nicht verwenden, da dazu die Geschwindigkeit des Papiervor-
schubes nicht hoch genug gewahlt worden ist, die spikes also nicht weit
genug auseinandergezogen worden sind. Bemerkenswerterweise haben
wir bei diesen Mehrfachregistrierungen mehrere Kombinationen ver-
schiedener Funktionstypen angetroffen.

1. Drei in der raschen Phase gehemmie Einheiten zugleich sind bei ge-
nauer Betrachtung des Streifens a in Abb. 5 zu erkennen. Die grofite der
3 Einheiten — sie ist eine locker gekoppelte — feuert selten in unregel-
méfBigen Abstinden und schweigt wihrend der raschen Phase ganz. Eine
mittelgrole Einheit, die regelmaBig entlddt, erfahrt in der raschen Phase
eine deutliche Frequenzminderung. Und die kleinste Einheit (ihre Am-
plitude ist etwa halb so grol wie die der letzt besprochenen) feuert mit
hoher Frequenz, so dal} die spikes fast miteinander verschmolzen sind,
und 1468t wihrend der ganzen Augenbewegung (rasche Phase -4 End-
stellung 4 Riickbewegung) eine geringe Frequenzminderung erkennen,
(Nur in der Originalkurve sichtbar.)

2. Mit einer in der raschen Phase aktivierten oder gehemmien Einheit
zusammen haben wir auch unbeeinflufite Einheiten registriert. So sieht
man auf Abb.5b eine groBamplitudige Einheit, welche mit langsam ab-
nehmender Frequenz feuert, aber keine Frequenzédnderungen im Zu-
sammenhang mit dem Nystagmus erfihrt. Eine 2. kleinamplitudige Ein-
heit feuert regelmaBig mit auffallend konstanter Frequenz wihrend der
raschen Phase und in der Endstellung, ja sogar noch etwas in die Riick-
bewegung hinein. In Abb.5¢ hingegen sieht man eine groBe nach oben —
also nach negativ -— gerichtete Einheit, die wihrend der raschen Phase
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blockiert wird und eine kleinamplitudige mit wesentlich hoherer Frequenz
feuernde, nach positiv (unten) gerichtete Einheit, welche unbeeinflut
bleibt.

3. Besonderes Interesse diirften natiirlich jene Fille beanspruchen, in
denen es gelang, gleichzeitig eine in der raschen Phase geforderte und eine
wn der raschen Phase gehemmie Einheit zu erfagsen. Wir verfiigen tiber 3
derartige Registrierungen. Als Beispiel diene Abb. 5d. Man sieht hier

I sec

Abb. 5ba—d. Gleichzeitige Registrierungen mehrerer Einheiten
a 3 durch ihre Amplitude voneinander unterscheidbare Einheiten sind wihrend der raschen Phase
gehemmi. Die groBte dieser 8 Einheiten feuert nur selten in sehr unregelmifigen Abstdnden und ist
zu den locker gekoppelten zu rechnen. Detaillierte Beschreibung im Text
b Man sieht eine groBamplitudige, durch den Nystagmus nicht beeinfluBte Einheit, die mit ab-
nehmender Frequenz feuert, und eine kleinamplitudige, nur wihrend der raschen Phase und in der
Endstellung feuernde Einheit
¢ Gleichzeitige Registrierung einer groBamplitudigen, wihrend der raschen Phase gehemmien und
einer kleinamplitudigen nach unten gerichteten unbeeinfluBien Binheit
d Gleichzeitige Registrierung einer wihrend der raschen Phase gehemmien Einheit (spikes nach
oben gerichtet), deren Frequenzmaximum sich am Anfang der langsamen Phase findet, sowie einer
zweiten (nach unten gerichteten) kleinamplitudigen Einheit, welche in der raschen Phase eine
Freguenzzunahme erfahrt
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vollig eindeutig voneinander abgrenzbar eine mittelgroBe nach negativ
{(oben) gerichtete Einheit, die wahrend der raschen Phase gehemmt wird
und in der langsamen Phase nach dem oben besprochenen ,,Decrescendo-
typ” feuert sowie eine kleine nach positiv (unten) gerichtete KEinheit,
welche im Zusammenhang mit der Augenbewegung eine Aktivititssteige-
rung erfahrt. Bemerkenswert ist es, dal} sich die Forderung und Hemmung
beider Einheiten iiberschneiden kénnen: Die Aktivitatssteigerung der
kleinen Einheit beginnt manchmal —, so beim ersten Linksruck — be-
reits vor der Hemmung der groBeren und die groBere nimmt ihre Tétig-
keit nach der Hemmungspause wieder auf, wenn die Aktivierungsphase
der kleineren noch nicht ganz abgeklungen ist.

IV. Die Lokalisation der fest gekoppelten nystagmusabhdngigen Neurone

Von insgesamt 53 fest gekoppelten Einheiten ist die Lokalisation durch
einen Elektrolysepunkt gesichert (siche Tab.1). Dariiber hinaus ist bei
26 Einheiten teils die relative Lage zu einem Elektrolysepunkt (16 x),

Tabelle 1
1. Formatio reticularis
1. Lokalisation nach der Lage im dorsalen oder ventralen Bereich:

dorsal ventral
in der raschen Phase in der raschen Phase
aktiviert:  gehemmt: aktiviert:  gehemmt:
29 2 5 4
(38) 8) (8) 8)
2. Lokalisation nach der Lage rechts oder links der Mittellinie:
rechts links
in der raschen Phase in der raschen Phase
aktiviert: gehemmt: aktiviert: gehemmt:
16 1 18 5
(21) (4) ‘ (25) (12)

1I. Fasciculus longitud. posterior
Lokalisation nach der Lage rechts oder links der Mittellinie:

rechis links
in der raschen Phase in der raschen Phase
aktiviert:  gehemmt: aktiviert: gehemmt:
3 2 1 7

Gesamizahl:
Formatio reticularis: aktiviert: 34 (46)
gehemmt: 6 (16)
Fasciculus long. post. aktiviert: 4
gehemmt: 9

Hrlduterung: Zahlen ohne Klammer = durch Elektrolysepunkt genau lokalisierte
Einheiten. Eingeklammerte Zahlen = Summe der durch Elektrolysepunkt und der
nur ndherungsweise lokalisierten Einheiten.
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teils der Einstichort und mehr oder weniger genau die Einstichtiefe
(10 x) bekannt. Die in der Tabelle in Klammern gesetzten Zahlen geben
jeweils die Gesamtzahl der in der jeweiligen Sparte gefundenen Ein-
heiten, also die durch Elektrolysepunkt gesicherten mit den durch andere
Verfahren mehr oder weniger genau lokalisierten zusammen an. In unserer
Beschreibung wollen wir uns vorwiegend nur auf die E-Punkt-Einheiten
stiitzen. Um unsere lokalisatorischen Befunde anschaulich zu machen,

Abb. 6a—d. Schematische Hirnstammquerschnitte mit eingezeichneten Elektrolysepunkten. s in
der raschen Phase aktivierte Einheiten. a in der raschen Phase gehemmte Einheiten

a Transversalschnitt in Héhe des Facialiskerns (N VII). F.Lp. = Fasciculus longitudinalis posterior

b Querschnitt weiter rostral in der Ebene des Nervus facialis (VII) und zugleich unmittelbar vor
der Ebene des Abducenskerns. VIII = N. vestib.

¢ Querschnitt in Hohe des motorischen Trigeminuskerns (¥. V mt.)
d Schnitt in Hohe des Brachium conjunctivum (B. con)

haben wir die gefundenen Elektrolysepunkte in 4 Querschnitte des Hirn-
stammes eingezeichnet (siehe Abb. 6), wobei es natiirlich notwendig war,
manche Punkte in rostro-caudaler bzw. umgekehrter Richtung um einen
kleinen Betrag zu verschieben. Der Hirnstammquerschnitt wurde ge-
danklich in eine dorsale und ventrale Halfte unterteilt.

13 Elektrolysepunkte liegen im fasciculus long. post. einschlieBlich
jener Punkte, die unterhalb des Langsbiindels im engeren Sinne, aber
noch innerhalb der longitudinalen rechts und links von der Raphe ge-
legenen Bahnen sich fanden. Hinsichtlich der Verteilung der in der
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raschen Phase aktivierten und gehemmten Einheiten auf das rechte und
linke Langsbiindel sei auf die Tab.1 verwiesen. Eine gewisse Hiufung
der in der raschen Phase gehemmten Einheit im linken Langsbiindel ist
nicht zu tibersehen.

Die tiberwiegende Mehrzahl der in der raschen Phase geférderten Ein-
heiten (29 von 34) legt dorsal in der medialen Reticularis. Man findet sie
caudal angefangen von der Ebene der unteren Olive iiber die Ebene des
Abducenskerns bis zum Niveau des motorischen Trigeminuskerns und
dariiber hinaus. Einige Einheiten sind auch noch in Héhe des caudalen
Mittelhirns in der medialen Reticularis registriert worden; sie wurden
durch Einstich in der Rautengrube caudal von der Vierhiigelregion mit
rostraler Stichrichtung erreicht.

Was die Frage der Seitenlokalisation anbelangt, so ist festzustellen,
daB bei Linksnystagmus, wie er in den vorliegenden Versuchen erzeugt
worden ist, wikrend der raschen Phase aktivierte Einheiten in efwa gleicher
Anzahl in der rechten und linken medialen Reticularis angetroffen worden
sind. Die Zahl der in der raschen Phase gehemmten Einheiten (6 durch
E-Punkt gesicherte, insgesamt 16 in der Retikulérzone) ist zu klein, als
daf eine Aufteilung hier noch sinnvoll wire. Immerhin wire festzuhalten,
dal} sich derartige Einheiten ebenfalls rechts wie links gefunden haben;
es ist zuldssig, hier anf die Gesamtzahl Bezug zu nehmen.

Es bedeutet eine Bestitigung unserer Feststellung iiber die Seiten-
verteilung der beiden Haupttypen, da wir mehrfach im selben Stich-
kanal beim Versenken der Elektrode nacheinander auf gehemmte und
geforderte Einheiten gestoflen sind oder aber gelegentlich auch, wie oben
schon erwihnt wurde, mit der gleichen Elektrode simultan ein in der

raschen Phase gefordertes und ein 2. in der raschen Phase gehemmtes
Neuron registrieren konnten.

Besprechung der Ergebnisse

Rhythmus, alternierende Tétigkeit antagonistisch innervierter Muskel-
gruppen, reziproke Innervation gehoren zu den die Tétigkeit des Nerven-
systems fundierenden Mechanismen. Es darf deshalb einiges Interesse
beanspruchen, wenn es in den vorliegenden Untersuchungen gelungen ist,
als neurophysiologische Basis des Nystagmus 2 Neuronengruppen vor-
gefunden zu haben, die vermutlich alternierend tétig sind : Die eine Zell-
gruppe ist aktiv in der raschen Phase des Nystagmus und gehemmt in
der langsamen, die andere Neuronengruppe aktiv in der langsamen Phase
und gehemmt in der raschen. Die in der raschen Phase titigen Neurone
sind durchweg auch noch in dem sich an den Linksruck anschlieBenden,
von uns als ,,Endstellungsphase® bezeichneten Zeitabschnitt aktiviert;
mit, Beginn der Riickbewegung des Bulbus ist in der Regel aber das Ende
ihrer Aktivitdtsperiode erreicht. Zu diesem Zeitpunkt pflegt die konform

Arch, . Psychiatr. u. Z. Neur., Bd. 196 20
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mit der langsamen Phase aktive Neuronengruppe ihre Tatigkeit aunf-
zunehmen, die plotzlich mit bzw. kurz vor dem Anfang der raschen Phase
abbricht.

Im Interesse einer moglichst prézisen Beschreibung des Vorgefundenen
hatte es sich als notwendig erwiesen, beide Neuronentypen, die in der
langsamen und in der raschen Phase aktivierten, niher zu differenzieren,
allerdings mit dem ausdriicklichen Hinweis, dal die beschriebenen Er-
regungsmuster nicht Ausdruck unverinderlicher Rigenschaften der regi-
strierten nervalen Elemente sein diirften, sondern mit Wandlungen des
nystagmischen Ablaufs nach Richtung und Form sehr wahrscheinlich
Verdnderungen unterliegen.

Wenn ein Teil der wéihrend der raschen Phase aktivierten Einheiten in
der langsamen Phase véllig schwieg, ein anderer dagegen mit vermin-
derter Frequenz weiter entlud, so wird man vom allgemein-neurophysio-
logischen Standpunkt aus vermuten diirfen, dal} bei den erstgenannten
Neuronen in der langsamen Phase entweder jede Aktivierung fehlt oder —
wahrscheinlicher — ein hemmender Einflul besteht, wihrend bei den
anderen Fillen noch ein iiberschwelliger Erregungszustand vorhanden
ist. Die geringen Schwankungen in der Dauer der Aktivierungsperiode ‘
sind wir geneigt, mit dem Hineinspielen gewisser Varianten der Richtung
und der Form des Nystagmus in Verbindung zu bringen. Natiirlich mu8
auch die Méglichkeit erwogen werden, dall bei gleicher Nystagmusrich-
tung die Aktivierung der in der raschen Phase titigen Elemente nicht
zum selben Zeitpunkte beginnt und aufhort. Als Regel ist aber festzu-
halten, daB das einzelne Neuron wihrend der ganzen Dauer der raschen
Phase einschlieflich Endstellung aktiviert ist. Oft setzt die Téatigkeit dieser
Neuronengruppe mit einer Latenz von etwa 40 msec wor der Augen-
bewegung ein, die aber Schlufifolgerungen nicht erlaubt, da verschiedene
Komponenten in dieser Zeit stecken.

Die Zeitgestalt des Hrregungsablaufs darf unser besonderes Interesse
in Anspruch nehmen. DaB die Frequenz in der raschen Phase selbst, also
in unseren Versuchen wihrend der Linksbewegung des Bulbus, in der
Regel hoher liegt als in der sich anschlieBenden mehr oder weniger lang-
dauernden Endstellung ist begreiflich, da im allgemeinen die Haltung
eine weniger intensive Aktivitdt erfordert als die Bewegung. Beachtens-
wert ist aber die Tatsache, daB oft zu Beginn der raschen Phase einige
spikes besonders dicht stehen, daf3 also die rasche Phase gleichsam mit
einem besonders intensiven Aktivitdtssto einsetzen kann — wie bei den
Reflexen vom d’emblée-Typ — ganz anders als die langsame, in der die
Frequenz oft von geringen Werten allméhlich ansteigt. Angesichts dieses
Frequenzganges dringt sich die Vermutung auf, da8 in der raschen
Phase — shnlich wie etwa bei der Entladung eines Kondensators — ein
durch eine vorangehende zeitliche Summation angestautes energetisches
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Potential plotzlich einen unterschwelligen Brregungszustand bestimmter
Neurone diber die Entladungsschwelle hebt. Im Verlauf der Entladungen
sinkt dann aber der zentrale Erregungszustand der in der raschen Phase
aktivierten Neurone wieder ab.— Wenn in Ausnahmeféllen das Maximum
der Frequenz zeitlich mit der Endstellungsphase zusammenfiel (siehe
Abb. 2¢), so diirfte fiir diesen Befund das Hineinspielen abnormer Rich-
tungen des Nystagmus mafigebend gewesen sein, d. b. wir vermuten, dafB
z. B. ein solches Neuron mit einer imm ENG nicht erfaBten Augenbewegung
etwa nach aufwirts, die dem Horizontalruck zeitlich ein wenig nachfolgt,
zusammenhidngt. (Rasche Phasen mit 2 Richtungskomponenten haben
wir ebenso wie LoRENTE DE No15:18 sfter gesehen.)

Wenn die wéihrend der raschen Phase gehemmien, in der langsamen Phase
aktivierten Hinheilen wesentlich seltener gefunden worden sind (siehe
Tab. 1), so konnte es sich hier um einen methodisch bedingten stati-
stischen Fehler handeln; es wire denkbar, daB die in der raschen Phase
gehemmten Einheiten der Beobachtung leichter entgangen sind, als dle
in der raschen Phase aktivierten.

Die Unterteilung in Einheiten, die in der inaktiven Halbphase (hier
also in der raschen Phase) mit verminderter Frequenz weiterfeuern und
solche, die in der inaktiven Periode véllig blockiert sind, kann auch in
dieser Gruppe getroffen werden, und es ist wohl die gleiche formale Er-
klarung heranzuziehen, wie sie oben gegeben worden ist, Hinsichtlich der
zeitlichen Beziehungen der Aktivitédtsperiode zur langsamen Phase des
Nystagmus sei nochmals betont, daB in der Regel die Aktivierung mif dem
Anfang der Riickbewegung des Bulbus beginnt und dicht vor Anfang der
ndchsten raschen Phase endet. Nur wenige Einheiten wurden gefunden, bei
denen die Hemmungspause linger wihrte, die Aktivierungsperiode also
etwas kiirzer war als die langsame Phase. Da diese Einheiten sich durch
eine relativ geringe Durchschnittsfrequenz auszeichneten, liegt — in
Analogie zu der v. Holstschen Konzeption von der Dominanz und Reiz-
abhingigkeit cerebraler Rhythmen — die Vermutung nahe, daB eine rasch
feuernde Einheit sich dhnlich wie ein dominanter Rhythmus verhalt und
damit schwerer beeinfluBbar — hier hemmbar — ist als eine mit geringer
Frequenz feuernde Einheit. Die Zeitgestalt des Erregungsmusters ist auch
bei den mit der Jangsamen Phase aktivierten Einheiten bemerkenswert.
3 Typen lassen sich herausstellen: 1. in manchen Fillen ist die Frequenz
wihrend der Aktivititsperiode annihernd gleichbleibend oder unterliegt
gewissen unregelmiBigen Schwankungen. Es gibt 2. Einheiten, bei denen
im Anfang der raschen Phase, insbesondere im Bereich der Riickbewegung
des Bulbus, die Frequenz niedriger liegt und anschlieBend ein gewisser
Frequenzanstieg, ein Crescendo, sichtbar ist (siche Abb. 5c). So ein-
deutig, wie man sie bei Einheiten des Abducenskerns auf der Seite der
langsamen Phase finden kann (Einzelheiten hieriiber in einer spiteren

20%*
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Arbeit), ist die Frequenzzunahme bei den reticuldren mit der langsamen
Phase feuernden Einheiten jedoch nicht. Es haben sich 3. in dieser Gruppe
einige Einheiten gefunden, bei denen die Frequenz am Anfang der lang-
samen Phase am hochsten liegt (siehe Abb. 5d). Dieser ,,Decrescendotyp®
konnte allgemein neurophysiologisch erklirt werden mit der Erscheinung
des rebound nach stattgehabter Hemmung. Ein Vergleich des ,,Crescendo®-
mit dem ,,Decrescendo-Typ™ legt den Gedanken nahe, dafl wir es bei den
Crescendo-Einheiten mit solchen zu tun haben kénnten, die in der lang-
samen Phase eines bahnenden Einflusses bediirfen, um zu feuern, oder daf
hier zu Beginn der Aktivitdtsperiode der Abbau eines Hemmungszustandes
stattfindet. Den Decrescendo-Einheiten wiirde man dagegen eine hohere
Higenaktivitdt zuschreiben und annehmen kénnen, daf sie in der raschen
Phase aktiv gehemmt werden, so dal} in der raschen Phase gestaute
Higenenergie zu Beginn der Tétigkeitsperiode in besonders raschen Ent-
ladungen sich manifestiert.

Was die gemessenen Frequenzen anbelangt, so ist darauf hinzuweisen,
daB bei den in der raschen Phase feuernden Einheiten 6fter hohere Fre-
quenzen auszuzdhlen sind als bei den in der langsamen Phase aktivierten
zum Zeitpunkt ihrer Maximalfrequenz. Dieser Tatbestand kénnte als Hin-
weis in der Richtung gewertet werden, daf3 die rasche Phase nicht einfach
durch Hemmung der fiir die Auslenkung der Bulbi mafigebenden Neurone
zustande kommt, sondern daB ihr ein akiives Moment eigen ist. Es dringt
sich der Eindruck auf, daf} in den abnormen Innervationszustand, welcher
der Auslenkung der Bulbi zugrunde liegt, aktiv ein anderer Vorgang ein-
greift.

Versuchen wir nun, dartiber Vorstellungen zu entwickeln, wie die be-
schriebenen Elementarvorgéinge so zusammengeschlossen sein kénnten,
daB der nystagmische Rhythmus entsteht. Ausgangspunkt unserer Uber-
legungen sei ein von LoRENTE DE No gegebenes Schema?®, welches den
nystagmischen Rhythmus zu erkléren sucht.

In diesem Schema wird lediglich mit der synaptischen Ubertragung, der unter-
schwelligen Erregung der Zelloberfliche und der durch hochfrequente Entladungen
bewirkten Hemmung operiert, und die Rhythmizitdt durch bestimmte Neuronen-
schaltungen erklirt: Der vom Vestibulariskerngebiet einflielende als kontinuierlich
angenommene Erregungsstrom aktiviert progressiv eine fiir die langsame Phase zu-
stindige Gruppe von Neuronen in der Reticularis, die jhrerseits die entsprechenden
Augenmuskelkerne innerviert. Die ersten Impulse bringen nur wenige Nervenzellen
zur Entladung und bewirken im iibrigen eine unterschwellige Erregung weiterer
Neurone. Dié nichsten Impulse kénnen nun, da sie zum Teil auf bereits unter-
schwellig erregte Zellen treffen, schon eine groBere Anzahl von Zellen zum Feuern
bringen. Mit der Aktivitét dieser neu hinzukommenden Neurone schreitet aber auch
die unterschwellige Erregung fort. Dieses mit der Innervation des Agonisten (der
die langsame Phase inszenierenden Nervenzellen) korrespondierende Erregungs-
geschehen schwillt also progressiv an. SchlieBlich wird von der sich riumlich aus-
breitenden Erregung eine Zellgruppe erfafft, welche 1.durch riicklaufige Kollateralen
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die progressiv feuernde Nervenzellgruppe blockiert und 2. durch andere Kol-
lateralen jene Zellgruppe zum Feuern anregt, welche die rasche Phase in Gang
bringt. Auch dieses Erregungsgeschehen schwillt nach dem oben beschriebenen
Mechanismus an und stoppt sich schlieBlich selbst dadurch ab, da Neurone mit
riickkoppelnden Kollateralen einen Block setzen. Damit entfallt aber die Hemmung
der fiir die langsame Phase zustindigen Neurone und nach einer kurzen Latenz hebt
die mit der langsamen Phase korrespondierende Neuronenaktivitdt wieder an.

Betrachten wir nun im Lichte dieser Theorie unsere eigenen Befunde,
so wire folgendes zu sagen: 1. Nach unseren Mikroableitungen werden
in der raschen und langsamen Phase so hohe Frequenzen nicht erreicht,
daB eine Halbphase durch mehrere aufeinander folgende Impulse mittels
ritckkoppelnder Kollateralen sich selbst blockieren kénnte, jedenfalls
nicht vom einzelnen Neuron her. Selbst bei einer Frequenz von 200 pro
Sekunde folgen 2 spikes noch mit einem Abstand von 5 msee, ein Inter-
vall, welches immer noch wesentlich linger ist als die Refraktéirzeit der
Nervenzelle. Lediglich bei krampfenden, offenbar durch die Mikroelek-
trode gereizten Zellen haben wir so hohe Frequenzen registriert, da8 die
Entladungen sich innerhalb der relativen Refraktirzeit ereigneten und
dementsprechend eine fortschreitende Abnahme der Amplitude innerhalb
einer spike- Gruppe stattfand, die offensichtlich dadurch bedingt war, da8
nach der einzelnen Entladung keine véllige Repolarisation der Zellober-
fliche mehr eintreten konnte. 2. Einheiten, die nur am Ubergang von
der langsamen zur raschen Phase feuern, wie sie das Schema von Lo-
RENTE DE No vorsieht, haben wir nicht gefunden. Es kénnte den Anschein
haben, daB die auf Abb. 1a dargestellte Einheit, die gelegentlich nur zu
Beginn der raschen Phase feuerte, eine Zelle reprisentiere, deren Aktivi-
tét die Umschaltung von der langsamen zur raschen Phase in die Wege
leitet. Da aber — wie gesagt — der AktivitédtsstoB zu Beginn der raschen
Phase inkonstant war und es sich hier um einen ganz vereinzelt dastehen-
den Befund handelt, wird man sich zu einer solchen Annahme nicht ent-
schliefBen diirfen. 3. Wenn das Schema von LorENTEDE No zutrife, miiBte
man eine viel groBere Anzahl von Neuronen gefunden haben, die zu ver-
schiedenen Zeitpunkten des nystagmischen Geschehens zu feuern be-
ginnen, beispielsweise in der Mitte der langsamen Phase oder erst gegen
Ende derselben. Dies ist jedoch nicht der Fall, vielmehr feuert die iiber-
wiegende Mehrzahl der Neurone entweder die ganze rasche Phase oder
die ganze langsame Phase hindurch.

Es ergibt sich somit, dafl wir das nystagmische Geschehen wahrschein.
lich nicht mit der Annahme lediglich spezieller Schaltungen von Neu-
ronen, wie sie das Lorente de No’sche Schema vorsieht, erkliren kénnen;
sondern noch einen weiteren Faktor einfithren miissen, der in der Theorie
der Bahnung und der Hemmung immer wieder diskutiert worden ist,
nimlich langsame Bahnungen und Hemmungsvorginge durch Depolari-
sations- und Polarisationsvorginge an Nervenzellen oder in deren Milieu.
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Zugleich mufl mit dem Eingreifen zeitlicher Summationsvorginge ge-
rechnet werden. (Eine Ubersicht der einschligigen Arbeiten findet man
bei Juxg.)

Uber die alternierende Tatigkeit der in der raschen und langsamen Phase aktiven
Zellen lieBen sich unter diesen Voraussetzungen folgende Vorstellungen entwickeln:
Man konnte beispielsweise annehmen, dafi die in der langsamen Phase aktiven
Zellen, die wahrscheinlich von dem jeweils aktiven Vestibulariskern her gebahnt
werden, mittels Kollateralen ihrer Neuriten wihrend der langsamen Phase im Milieu
der fiir die rasche Phase zustindigen Zellen eine langsame Hebung eines unier-
schwelligen Brregungszustandes hervorrufen (zeitliche Summation). Man wiirde dann
weiter anzunehmen haben, daB am Ubergang von der langsamen zur raschen Phase
der Erregungszustand dieser ,,Zellen der raschen Phase* einen gewissen Grenzwert
diberschreitet, so daB die bis dahin inaktive oder selten entladende Zelle plotzlich zu
feuern beginnt. (An das initiale Aktivitdtsmaximum sei nochmals erinnert). Kol-
lateralen der Neuriten dieser Zellen kénnten die bis dakin die langsame Phase unter-
haltenden Zellen blockieren, wobei offen bleiben moge, an welchem Ort des Neurons
diese Blockade angreift, ob etwa am Zellkorper selbst in Form einer hemmenden
Synapse, wie sie neuerdings von EcoLEs nachgewiesen worden sind, oder im Den-
dritenstranchwerk gemaB den Theorien von ToNNiES26 und JUNG oder schlieflich
nach der Theorie von GEsELL am Axonhiigel. Im Verlauf der raschen Phase wird
nun im Milieu der fiir dieselbe zustindigen Zellen das energetische Potential wieder
absinken, so daf diese Zellen schlieflich zu feuern aufhiren und damit die Blockade
der Zellen: langsame Phase beendet ist. Damit hebt die nichste langsame Phase an.
Der Beginn der Aktivitétsperiode kénnte je nach dem Tonus, dem mittleren Er-
regungszustand dieser Zellen verschiedenartig sein, namlich bei den gut gebahnten
Zellen sogleich mit hoher Frequenz, bei den schlecht gebahnten Zellen mehr mit
langsam anlaufender Frequenz.

Wir sind uns dariiber im klaren, dafl die vorgetragenen Ausfithrungen
nicht mehr als eine Arbeitshypothese darstellen. Es kam uns lediglich
darauf an, zu zeigen, daB auch unsere Befunde es nahelegen, in der
Theorie der automatischen Rhythmik und der reziproken Innervation
auf die zeitliche Summation mit langsamer Hebung des Erregungs-
zustandes im Milieu einer Zelle und damit die langanhaltende elektro-
tonische Frregbarkeitssteigerung einerseits und die langdauernde Hem-
mung durch die Aktivitdt spezifisch hemmender Synapsen andererseits
zuriickzugreifen.

Vielleicht darf noch auf die bemerkenswerten Parallelen hingewiesen
werden, die sich nach unseren elektrophysiologischen Befunden zwischen
Nystagmus und Atmung aufzeigen lassen, da beide Rhythmen auf der
alternierenden Tétigkeit von 2 Neuronentypen basieren. Man konnte die
inspiratorischen Neurone, die nach den Untersuchungen von v. BavMm-
GARTEN? mit ansteigender Frequenz feuern, vergleichen mit den in der
langéamen Phase titigen Elementen (obgleich bei den letzteren der Fre-
quenzanstieg nur teilweise deutlich war), und die exspiratorischen Neu-
rone an die Seite stellen den in der raschen Phase Nystagmus-aktiven
Elementen. In Anbetracht der Tatsache, daB wir in der raschen Phase
gehemmte Einheiten relativ seltener gefunden haben als geforderte, wire
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sogar zu erwigen, ob nicht die von v. BAuMgARTEN aufgestellte Theorie
der Atemrhythmik sich auch auf den Nystagmus tibertragen 148t. v. BAum-
GARTEN vertritt mit verschiedenen Argumenten die Meinung, dall die
Rhythmizitdt der inspiratorischen Neurone letztlich auf einer rhyth-
mischen Hemmung seitens der exspiratorischen Einheiten beruht. Analog
wire zu erwéagen, ob nicht entscheidend fiir den Nystagmus sein kénnte
die rhythmische Aktivitdt der in der raschen Phase tédtigen Elemente
mit konsekutiver Hemmung der in der langsamen Phase aktivierten Neu-
rone. Diese Theorie wiirde auch gut mit der Tatsache in Einklang stehen,
daf von der medialen Reticularis ausgehende Bahnen einen hemmenden
EinfluB auf die tonische und phasische Aktivitdt der spinalen Moto-
neurone ausiiben. Es kénnte also der Nystagmus unter Umsténden einen
Spezialfall dieser Hemmung darstellen. Moglicherweise mufl unser
Schema, in welchem die Zelle der langsamen Phase ihren rhythmischen
,,Hemmer® selbst aufladt, dahin erginzt werden, daB bei einem Seiten-
wechsel der Aktivitét des peripheren Vestibularorgans eine Vertauschung
der Rollen eintritt, doch wollen wir uns an dieser Stelle nicht dariiber
dufern, durch welche zusitzliche Annahmen dies méoglich wire.

Lokalisation. Auch zur Frage der Lokalisation der dem nystagmischen
Geschehen zugrunde liegenden Funktionsstruktur sollen noch einige Be-
merkungen gemacht werden, obgleich in der vorliegenden Arbeit nach
Themenstellung und Anlage der Versuche nur ein Teil dieses Apparates
untersucht worden ist. Die die labyrinthire Afferenz in sich aufnehmen-
den Kerne, also die Vestibulariskerne, bleiben in der vorliegenden Arbeit
ebenso unberiicksichtigt wie die Effektoren. Wir kommen erst in einer
spiteren Arbeit auf die Aktivitit einzelner Neurone in diesen Strukturen
zu sprechen. Es wiirde zu weit fiihren, iiber die hinsichtlich des Ent-
stehungsortes des nystagmischen Rhythmus im allgemeinen und der
raschen Phase im besonderen entwickelten Theorien im einzelnen zu
referieren. Bekanntlich hatte schon BArRANY auf Grund der Beobachtung
eines Patienten mit einem Tuberkel in der Briicke, bei dem nur die lang-
same Komponente des Nystagmus noch auslésbar war, in der Substantia
reticularis den Entstehungsort der raschen Phase vermutet. LORENTE
DpE No hat dann auf Grund von sehr umfangreichen, klug durchdachten
Untersuchungen zunéchst rein neuroanatomischer?’, dann tierexperimen-
teller (Einflufl von Ausschaltungen im Hirnstammbereich auf den Nystag-
mus15,16,19) ynd schlieBlich elektrophysiologischer Art18.2¢ die Anschauung
vertreten, daf das nystagmische Geschehen — wie oben erwihnt — durch
komplizierte neurophysiologische Schaltmechanismen in der Substantia
reticularis entsteht, eine Theorie, die aber nicht unwidersprochen ge-
blieben ist (SPIEGEL).

Die hier vorgelegten Untersuchungen haben nunmehr jedenfalls soviel
gezeigt, daB in der Substantia reticularis beim vestibuliren Nystagmus
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Neurone rhythmisch akitv sind. Ein groBer Teil der insbesondere in der
raschen Phase titigen Neurone ist im dorsalen Abschnitt der medialen
Formatio reticularis lokalisiert, und zwar etwa in jenem Gebiet, das
Lore~NTE DE No auf Grund histologischer Untersuchungen bei jungen
Miusen (Farbungen der Neuronenfortsitze nach Gorar) als ,,vestibulire
Reticularis” abgegrenzt hat7.1%. Besonders viele aktive Neurone grup-
pieren sich nach unseren Befunden um das Liangsbiindel. Aber auch im
ventralen Abschnitt der medialen Reticularis haben sich einige rhyth-
misch aktive neuronale Elemente gefunden, wir kommen sogleich auf
diese zuriick. Was die Ausdehnung des aktiven Gebietes in rostro-caiu-
daler Richtung anbelangt, so sei darauf hingewiesen, da8 vornehmlich
die mediale Reticularis des Rhombencephalons exploriert worden ist.
Immerhin ist durch einige vom rostralen Abschnitt der Rautengrube her
in rostraler Richtung vorgenommene Einstiche die mediale Reticularis
unterhalb der Vierhiigel erreicht worden. Auch hier wurden rhythmisch
aktive Neurone gefunden. Das Mesencephalon bedarf also noch einer
weiteren Untersuchung. Auch die laterale Reticularis ist noch nicht aus-
reichend nach aktiven Neuronen durchmustert worden. Nach orientie-
renden Registrierungen finden sich auch dort mit dem Nystagmus
rhythmisch tétige Einheiten. Dies ist auch deshalb wahrscheinlich, weil
GERNANDT und THULIN® nach Drehreizen in den Flementen der lateralen
Formatio reticularis Frequenzinderungen gefunden haben.

Es ist bemerkenswert, dai — durchaus entsprechend den Vorstellun-
gen von LORENTE DE No — nicht etwa die in der raschen Phase aktiven
Elemente einerseits und die in der langsamen Phase titigen Neurone
andererseits in besonderen ,,Zentren® zusammengefa3t sind, sondern da8
mit der raschen und mit der langsamen Phase feuernde Einheiten offen-
sichtlich in derselben Region unter Umstinden in enger Nachbarschaft
sich vorfinden. Unsere 3 Registrierungen einer gehemmten und einer
geférderten Zelle zugleich (siche Abb. 5d) legen die Vermutung nahe, daf
moglicherweise der Mechanismus der reziproken Innervation schon in
eng umgrenzten Teilstrukturen multipel angelegt ist und erst die
Synchronisation der rhythmisch titigen Partiarstrukturen dynamisch
ausreicht, um manifeste rhythmische Bewegungen der Bulbi hervor-
zurufen.

s wire wiinschenswert gewesen, zwischen der Aktivitdt von Nerven-
fasern und Nervenzellen zu differenzieren. Mit MoRRUZZI miissen wir
aber feststellen, daB diese Unterscheidung mittels der angewandten Me-
thodik bisher nicht sicher méglich ist, zumal in der Reticularis Zellen und
Fasern dicht beicinander liegen. Es muf} somit auch mit der Moglichkeit
gerechnet werden, daBl im dorsalen Abschnitt der medialen Reticularis
auch Fasern erfaf3t worden sind, z. B. solche, die den Vestibulariskern
der einen mit dem der anderen Seite verbinden.
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Eine besondere Betrachtung verdient die Aktivitit des Fasciculus
longitudinalis posterior, da einige Elektrolysepunkte streng auf diese Bahn
beschrinkt waren. Wir fanden im Léngsbiindel der linken Seite relativ
hiufig Einheiten (7 gegeniiber 2 auf der rechten Seite), welche mit hoher
Frequenz und auffallender Konstanz feuern und bei Linksnystagmus
wihrend der raschen Phase vollig gehemmt sind (siehe Abb. 4¢). Die
Vermutung liegt nahe, dafl diese 7 Einheiten des linken Léngsbiindels
solche sind, die den linken Musculus rectus internus innervieren; ist doch
die Verletzung des rechten Triangularisgebietes mit einer tonischen Aus-
lenkung der Augen nach rechts verkniipft, welche bei Linksnystagmus in
der raschen Phase eine Unterbrechung erfahren muf. Ein im rechten
Léangsbiindel dorsal gelegenes Neuron, das im Zusammenhang mit den
Linksrucken aktiviert wurde und im tubrigen ebenfalls mit hoher Fre-
quenz konstant feuerte, kénnte mit der rhythmischen Innervation des
rechten Rectus internus im Zusammenhang stehen. Mit der Tatsache, daf3
in unseren Versuchen kein reiner Horizontalnystagmus bestand und so-
mit nicht nur Abducens und Rectus internus rhythmisch innerviert und
gehemmt worden sind, sondern auch rhythmische Innervationen anderer
Augenmuskeln stattgefunden haben miissen, ist es wohl zu erkliren, daB
auch im linken Léngsbiindel ein in der raschen Phase aktiviertes Neuron
(siehe Abb. 4a) und im rechten Fasciculus long. post. auch in der raschen
Phase gehemmte Neurone (2 Beobachtungen) vorgefunden worden sind.
Aber welche Erklirungen im einzelnen auch zutreffen mégen, allein die
Tatsache, daf} im Langsbiindel mit Sicherheit eine rhythmische Aktivitat
beim Nystagmus nachgewiesen worden ist, darf Interesse beanspruchen.

Einige mit dem rhythmischen Geschehen des Nystagmus konform
feuernde teils gehemmte, teils geférderte Einheiten lagen nicht in der
dorso-medialen Reticularis, sondern ventral. Es wire méglich, daB hier
nicht von Nervenzellen, sondern von Fasern im dorsalen Abschnitt des
Corpus trapezoides registriert worden ist, welche dem vestibuléren Sy-
stem angehéren. Morphologisch ist zwar bisher noch nichts dariiber be-
kannt, daB vestibuldre sekundére Afferenzen in das Corpus trapezoides
einstrahlen. Da nun aber GERNANDT? nachgewiesen hat, da8 Projek-
tionen des N. vestibularis und zwar im wesentlichen homolaterale, zum
Teil aber auch solche der Gegenseite im Gebiet der caudalen Vierhiigel
und des Corpus geniculatum mediale neurophysiologisch nachweisbar
sind (es wurden Frequenzinderungen der Neurone bei physiologischen
Vestibularisreizen gefunden), ist die Vermutung erlaubt, daBl es Vesti-
bularisfasern geben konnte, welche den gleichen Weg wie die Hoérbahnen
nehmen. Zu diesen Wegen gehért aber auch der iiber das Corpus trape-
zoides. »

Uber die locker gekoppelten Einheiten wire erst in der folgenden
Arbeit zu diskutieren.
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Eine vorldufige Zusammenschau der z. Zt. vorliegenden Untersuchun-
gen laBt vermuten, daB der Nystagmus nicht von einem umschriebenen
»Zentrum® hervorgerufen wird, welches gleichsam das ganze Geschehen
dirigiert, sondern auf der koordinierten Aktivitit verschiedener Grisea
und ihrer Verbindungen basiert, letztlich also auf der koordinierten Tétig-
keit in einer sehr ausgedehnten, sich iiber weite Abschnitte des Hirn-
stammes erstreckenden Funktionsstruktur, die itberdies auch noch von
anderen Teilen des ZNS her Beeinflussungen erfihrt.

Zusammenfassung

1. Es wird iiber die Aktivitét einzelner Neurone der medialen Formatio
reticularis des Rhombencephalons beim vestibuléren Nystagmus berich-
tet. Der Nystagmus wurde durch eine kleine Lision im rechten Vesti-
bulariskerngebiet erzeugt.

2. Die am Nystagmus beteiligten Neurone sind in 2 Hauptklassen ein-
zuteilen: a) solche, die in fester Koppelung mit dem Nystagmus feuern
und b) locker gekoppelte Einheiten. In beiden Gruppen sind zu unter-
scheiden: 1. mit der raschen Phase feuernde und 2. mit der langsamen
Phase aktivierte Elemente.

3. Die in der raschen Phase aktivierten Neurone zeigen wihrend der
langsamen Phase entweder totale Blockierung oder Entladungen mit ver-
minderter Frequenz. Manche Einheiten haben ein Frequenzmaximum zu
Beginn der raschen Phase.

4. Von den in der langsamen Phase aktivierten Neuronen schweigt ein
Teil in der raschen Phase ganz, andere feuern mit verminderter Frequenz
weiter. Die Zeitgestalt des Erregungsmusters ist verschieden: Manche
Einheiten feuern in der langsamen Phase mit annihernd konstanter
Frequenz, bel anderen ist ein Frequenzanstieg zu deren Iinde hin und
schlieBlich bei einer 3. Gruppe ein Frequenzmaximum am Anfang der
langsamen Phase feststellbar.

5. Beim vestibuldren Nystagmus sind demnach 2 Neuronentypen mit
reziproker Innervation alternierend tétig. Es wird angenommen, dafl
den Bahnungs- und Hemmungsvorgéngen an den beteiligten Neuronen
beim Nystagmus nicht Verstérkungsvorgéinge in Neuronenkreisen,
sondern elektrotonische Depolarisations- und Polarisationsvorginge zu-
grunde liegen.

6. Die neurophysiologische Basis des Nystagmus ist demnach eine
ganz ahnliche wie bei der Atmung, bei welcher ebenfalls alternierend
2 Neuronentypen, nimlich die inspiratorischen und die exspiratorischen
Einheiten agieren.

7. Zur Lokalisation der aktiven Einheiten dienten elektrolytische
Lisionen. Laut histologischer Kontrolle ist die Mehrzahl der aktiven
Einheiten im dorsalen Abschnitt der medialen Formatio reticularis gelegen.
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Einige im ventralen Teil der medialen Reticularis gefundene Einheiten
legen die Vermutung nahe, daB manche Vestibularisfasern zusammen
mit akustischen Fasern ihren Weg iiber das Corpus trapezoides zum
Corpus geniculatum mediale und den unteren Vierhiigeln nehmen kénn-
ten. Sowohl mit der raschen als auch mit der langsamen Phase aklivierte
Neurone finden sich bei gleicher Nystagmusrichtung auf beiden Seiten der
Reticularis.

8. Auch im Fasciculus longitudinalis posterior sind rhythmisch tditige
Einheiten anzutreffen. Besonders charakteristisch scheinen bei Links-
nystagmus dem linken Léngsbiindel angehérende hochfrequent feuernde
Einheiten zu sein, die widhrend jeder raschen Phase gehemmt werden.
Moglicherweise sind dies Nervenfasern, welche den linken Rectus internus
innervieren, der bei Linksnystagmus in der raschen Phase rhythmisch
gehemmt wird.

9. Die Bedeutung der Untersuchungen fiir die allgemeine Neuro-
physiologie zentraler Rhythmen wird diskutiert. Es hat sich gezeigt, daB
von der Formatio reticularis nicht nur globale férdernde und hemmende
Einflisse auf die Gesamtaktivitit des Organismus und die Motoneurone
ausgehen, sondern dafB im reticuldren System auch eine sehr feine Diffe-
renzierung der neuronalen Aktivitit besteht.
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