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Einleitung 

Mit der Einffihrung der Mikroelektrode hat sich die MSglichkeit ergeben, 
die T/itigkeit 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 Aktivit~t grSBerer 
Komplexe yon Nervenzellen erfassenden Makroableitung mSglich war. 
Wenn wir uns die Aufgabe gestellt haben, die zentralen Vertretungen des 
Vestibular~pparates beim Nystagmus mit  Hilfe der Mikroelektrode zu 
untersuehen, so gesehah dies deshalb, weft es uns reizvoll ersehien, die 
Entladungsmuster  des einzelnen Neurons bei einem nahezu physiolo- 
gischen, ohne den elektrischen Reiz auslSsbaren automatiseh-rhyth- 
misehen Gesehehen kennenzulernen. Zur Mikroelektrophysiologie der 
rhombencephalen Apparate  des Vestibularorgans liegen - -  neben den 
Untersuchungen fiber die Aktivit/~t der Sinnesorgane des Labyrinths 
(L6W~NST~IZq und SA~I) ~1,~2) und des Nervus vestibularis (G~aNANDT s) - -  
bereits einige Arbeiten vor. Als erster hat  A~RIA~r 1942 yon einzelnen 
Neuronen des Vestibulariskerngebiets mit  einer feinen, bis auf  die Spitze 
isolierten Silberdrahtelektrode l~egistrierungen vorgenommen. Mit ver- 
besserter Methodik haben dann GE~ANDT und T~trLI~ 9 ebenfa]ls die 
Aktivit/~t yon Einzelzellen des Vestibulariskerngebietes bei Beschleuni- 
gungsreizen untersucht. Die Befunde dieser Autoren sind in Deutschland 
best/itigt und erg/~nzt worden durch ECKEL 6 im Inst i tu t  JI:~G; auch 
fiber die Aktivit/~t einzelner Neurone der lateralen l~eticularis bei Be- 
sehleunigungsreizen liegen Beobachtungen yon GwR~A~I)T und TItUI~I_~ ~ 
vor. Es ist aber unseres Wissens bisher noch nicht m6glich gewesen, zu- 
sammen mit  dem vestibnliiren Nystagmus die T~ttigkeit einzelner 
nervaler Elemente mit  der Mikroelektrode zu registrieren. Diese Lfieke 
suchen unsere Untersuchungen zu schlieBen. 

In  der vorliegenden Mitteilung wird fiber die Erregungsmnster einzel- 
ner Neurone der Formatio reticularis des Rautenhirns beim vestibul/~ren 
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Nys tagmus  berichtet .  Eine  2. Mit tei lung sell sioh mi t  einem besonderen 
Neuron typ ,  der in  lockerer Koppe lung  mi t  dem Nys tagmus  rhy thmisch  
ak t iv  ist  u n d  zugleich zum arousa l -Appara t  Beziehungen hat ,  befassen. 
Der Aktivit~tt einzelner E inhe i t en  in  den Vest ibular iskernen beim !Ny- 
s tagmus  sell eine 3. Mit te i lung gewidmet  werden. 

Methodik 

Die Versuche wurden an 42 Kaninchen durchgeffihrt. In _~thernarkose wurde 
naeh Abtrennung der Weichteile das 0s occipitale trepaniert und durch Absaugen 
des Kleinhirns die gautengrube yon der Gegend etwas oberhalb des Obex bis zum 
eauda]en Rand der Vierhiigel freigelegt. Ansclfliel~end wurde bei allen Tieren zur 
AuslSsung des Nystagmus im Bereich der rechten Eminentia triangu]aris dureh Ab- 
saugen eine k]eine L~sion gesetzt. Die Tiere wurden dann auf einem yon T6NNIES 
gebauten Experimentiertisch fixiert. Zur Befestigung des Kopfes diente ein im In- 
stitut KORNMi)LLER gebr~ueh]ieher Kopfha]ter, weleher am Nasenbein und unter 
der Mandibula angreift. Als Mikroelektroden wurden feinste P]atindr~hte yon 25 # 
Durchmesser benutzt, welche mit einer feinen Iso]iersehicht aus Duranglas fiber- 
zogen waren. Ein der Horsley-Clarc-Apparatur ~hnelndes Zielgerht, angefertigt yon 
Mechanikermeister Sehlatter in Freiburg i. Br., diente der Ffihrung der Mikroelek- 
trode. Veto 6. Versuch an benutzten wir die yon v. BAV~GAI~TV.~ angegebene, mit 
einem Waehstropfen an eine Drahtschlinge angeklebte und dureh Erhitzen der 
Schlinge ablSsbare Elektrode, welehe den Vorteil hat, dal~ StSrungen durch atem- 
und pulssynehrone Volumschwankungen des Gehirns weitgehend vermieden wer- 
den. Die Augenbewegungen wurden dureh die elektrisehe gegistrierung des nega- 
riven Ruhepotentials der l~etina aufgezeichnet. Als :Elektroden dienten 2 am 
nasalen und temporalen Lidwinkel eines Auges eingeniihte Kupferlackdr~hte. 

Die Registrierung erfolgte mit einem vierkan~iligen Kathodenstrahlosefllographen 
yon T6~NIES. Die Mikroelektrode wurde fiber einen imperativen Vorsatz mit dem 
Vorverst/~rker des Ger~tes verbunden. Zeitkonstante 0,2 sec. Die Kabe] seitens der 
Nystagmusregistrierung wurden dem Direkteingang eines Vorverst~rkers zugeffihrt. 
Zeitkonstante 1~2 sec. Die gefundenen EinheRen wurden auf dem Schirm der 
RShre beobachtet und zugleieh im Lautsprecher akustisch kontrolliert. Die Regi- 
strierungen geschahen mittels der yon T6NNIES gebauten Kamera ,,Recordine". Sic 
wurden in der Regel nur yon solchen Einheiten vorgenommen, die eine Beziehung 
zum nystagmischen Geschehen erkennen liel]en. Die Gesehwindigkeit des Papier- 
vorsehubs betrug meistens 5--10 era/see, in wenigen Ableitungen 50 era/see. 

Naeh der Registrierung eines sicher abh~ingigen Neurons wurde mittels eincs 
batteriegespeisten Reizger~tes (naeh MOLLIG-4., ~:~OSSI und VENTURELLI), welches 
die Applikation langsam ansteigender Gleiehstromreize gestattet, ein Strom yon 
120--150 #A und 7 see Dauer fiber die Mikroelektrode gesehiekt und dadurch an 
deren Spitze eine elektrolytische L~sion gesetzt. 

Aueh oberhalb und unterhalb yon Elektrolysepunkten sind etliche Einheiten 
registriert worden. W~hrend der ganzen Versuchsdauer hielten wir das Tier in einem 
leichten Grad yon Jkthernarkose. Nach Versuchsende wurden die Tiere dureh Uber- 
dosierung yon ~ther get6tet und ansehlieBend die Carotiden kopfw~rts mit physio- 
logiseher KoehsalzlSsung und danach mit 4~ Formalin durchspiilt. Naeh aus- 
reichender Fixation wurde der die Elektrolyseiounkte enthaltende Abschnitt des 
ttirnstammes in Paraffin eingebettet und in Serien gesehnitten. Schnittdicke 15 #. 
Jeder 10. Schnitt wurde nach WEmE~T gefiirbt. War ein Elektrolysepunkt bei der 
mikroskopischen Durchmusterung der Sehnitte gefunden, so haben wir in der Regel 
noch einige zus~tzliche Sehnitte teils nach WEIGERT, teils naeh NISSL gef~rbt. Die 
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Lage der Elektrolysepunkte wurde hinsiehtlich der 3 l~aumkoordinaten, bezogen 
auf markante Strukturen des Hirnstammes, festgelegt. 

Einteilung des Ablau]s der Augenbewegungen in Unterabschnitte. Bei gut aus- 
gepr~gtem frequenten Nystagmus ist im Ablauf der yon den Augenbewegungen 
gezeichneten Kurven - -  der iiblichen Einteilung gem~13 - -  lediglich zwischen 
raseher Phase (Linksbewegung in der Mehrzahl unserer Versuche) und ]angssmer 
Phase zu unterseheiden. Auf Grund der besonderen Versuehsbedingungen (Exstir- 
pation des Kleinhirns, Narkosewirkung, Fixierung des KSrpers usw.) war in etliehen 
Versuchen der Nystagmus aber nur yon geringer Frequenz. Die Abwundlung des 
nystagmisehen Geschehens (und zugleich die Aufzeiehnung bei relativ hoher Ge- 
schwindigkeit des Papiervorschubes) fSrderte Kurvenverl~ufe zutage, welche eine 
weitere Unterteilung des Ablaufs der Augenbewegungen n~helegen (siehe Abb. 1 e) : 
In etlichen Fgllen sieht man, dab nach der raschen Phase (~) der Bulbus noeh einen 
gewissen Zeitabschnitt in der erreichten Position verharrt, eine Zeitspanne, die wir 
als,,Endstellungsphase" bezeiehnen wollen (fl). Und die sich nunmehr snseh]iel3ende 
langsame Phase gesehieht nicht selten wieder in 2 Etappen: Der Bulbus bewegt sich 
zuriiek (,,Riiekwgrtsbewegung", y) und verharrt dann l~tngere Zeit in der jeweiligen 
dureh die Vestibul~riskernlgsion hervorgerufenen Deviationsstellung (5). Es gibt 
aber such Fglle, bei denen eine Endstellungsphase re/fit, also im AnsehluB an die 
rasehe Phase sofort die Riiekbewegung des Auges einsetzt. Und bei nicht zu ge- 
ringer Frequenz des Nystagmus ist die langsame Phase nieht in die Abschnitte y 
und (~ unterteilt, sondern eine gleichfSrmige Bewegung (siehe Abb. 1 b). 

Einschrgnkend muB bemerkt werden, dab unsere Kurven den wshren Ablauf 
der Augenbewegung nicht ganz unverzerrt wiedergeben, da fiir die Nystagmns- 
registrierung kein Gleiehstromverstgrker, sondern ein CW-gekoppelter Verst~rker, 
wenn such mit hoher Zeitkonstante von 1--2 sec, benutzt worden ist. Diese 
Teehnik der Registrierung kSnnte noch eine gewisse seheinbare Verkfirzung yon 
Endstellungsphase und I~iiekbewegungsphase mit sich bringen. 

Ergebnisse 
Allgemeines iiber die in der Formatio reticularis ge]undenen Haupttypen 

yon Erregungsmustern 

Sowohl in  der  F o r m a t i o  re t icular is  als anch im Fasciculus  longi tudina[ is  
pos ter ior  beide S t ruk tu r en  sollen zusammenfassend  b e t r a c h t e t  wet-  
den haben  wir rhy thmisch  ak t ive  Neurone gefunden.  Br ing t .man  deren 
E n t l a d u n g s m u s t e r  zu den gleichzeit ig regis t r ie r ten  Augenbewegungen in 
Beziehung,  so lassen sich nntersche iden  a) E i n h e i t e n ,  welche in /ester 
und  b) Einhei ten ,  welehe in  lockerer Koppelung mi t  dem N y s t a g m u s  
a k t i v  sind. Als fes/ gekoppe l t  bezeichnen wir  solche Neurone,  bei  denen 
eine kons t an t e  zei t l iche Zuordnung  zwischen E n t l a d u n g s m u s t e r  und  dem 
nys tagmischen  A b l a n f  besteht .  Bei den locker  gekoppe l ten  Einhei ten  ist  
diese Zuordnung  nicht  kons t an i ,  und  die Frequenz  h~ngt  auch noch yon  
anderen  F ~ k t o r e n  als yore  N y s t a g m u s  ab. [Ausdri ickl ieh sei schon an 
dieser  Stelle d a r a n f  au fmerksam gemacht ,  da~ der  Begriff der  lockeren 
Koppe lung  nicht  mi t  j enem ident i sch  ist ,  wie ihn  v. ttOLST ffir die Kenn-  
zeichnung des Phs  der  re la t iven  Koord in~t ion  benu tz t  hat . )  Wir  
kSnnen fernerhin  un te rsehe iden:  1. Einhei ten ,  welche wiihrend der raschen 
Phase a/ctiviert und  in der  l angsamen Phase  ge he mmt  sind (Abb.  1 u. 2) 
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und 2. Einheiten, welehe umgekehrt  wiihrend der langsamen Phase eine 
Aktivierung und wahrend der raschen Phase eine Hemmung erfahren 
(Abb. 3). Diese Unterteilung gilt aueh f/ir die locker gekoppelten Ein- 
heiten, auf  welche aber erst in der folgenden Arbeit nahcr einzugehen 
sein wird. 

Bei naherer Betraehtung sowohl der in der raschen Phase als aueh der 
in der langsamen Phase aktivierten nystagmusabhs Neurone fallen 
in versehiedener Hinsieht Einzelheiten der Entladungsmuster  auf, die 
einer naheren Beschreibung bediirfen und zugleich zu weiteren Differen- 
zierungen fiihren. Es muB allerdings yon vornherein darauf  hingewiesen 
werden, dab die Entladungsmuster  nicht unveranderliche Charakteristiea 
der registrierten Einheiten sind; wir haben es vie]mehr mit  Funktions- 
typen zu tun, die wahrscheinlich mit  Anderungen von Richtung und Form 
des Nystagmus Wandlungen erfahren k6nnen. Den Erregungsmustern 
kommt  also nur eine relative Konstanz zu, sie Wurden immerhin fiir die 
Dauer langerer Registrierungen festgehalten. 

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

I.  Niihere Di//erenzierung der wiihrend der rasehen Phase aktivierten 
/estffekoppelten Einheiten 

1. Beziiglich der Aktion zwischen den Aktivitatsperioden, bier also 
zwisehen den raschen Phasen, ware zu sagen, dag unter 46 wahrend der 
raschen Phase aktivierten Einheiten 16 auch wahrend der langsamen 
Phase feuerten, wenngleich mit  geringerer Frequenz (s. Abb. 1 c, 2 a u. b). 
30 Einheiten stellten dagegen in der langsamen Phase ihr Feuern ganz 
ein (siehe Abb. i a, b u. 4 a). 

2. Dauer der Aktivierung bzw. des Feucrns in bezug auf die Abschnitte 
der rasehen Phase : Von den 46 Einheiten dieser Gruppe ]euerte (bzw. war 
aktiviert) die iiberwiegende Mehrzahl wiihrend der raschen Phase und - -  
sofern sich diese abgrenzen lieg - -  wiihrend der Endstellung (siehe Abb. 1, 
2 u. 4a). Die Aktivierung h6rte also durchweg mit  Beginn der Rtick- 
bewegung des Auges auL Bei 9 Einheiten mit  nur sehr kurzer End- 
stellungsphase, bei denen sich also an das Ende der raschen Phase die 
Riiekbewegung nahezu sogleieh anschloB, endete zu diesem Zeitpunkt  - -  
also am Wendepunkt  von der Links- zur Reehtsbewegung - -  aueh die 
Aktivitatsperiode. Nur ausnahmsweise (4 Einheiten) reieht bei deutlieh 
ausgepr/~gter Endstellungsphase die Aktivierungsperiode nur bis zum 
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Ende der raschen Phase oder bis zur Mitte der EndsteHungsphase 
Andererseits sieht man auch gelegentlich, dab die Aktivierungsperiode 
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etwas ls anhiilt als im allgemeinen derart, da$ auch noch 
w/~hrend der Rfickbewegung eine gewisse Frequenzsteigerung - -  bei 
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Vergleieh mit der Frequenz der langsamen Phase - -  erkennbar ist 
(Abb. 2 a u. e). 

3. Zeitgestalt des Erregungsmusters: Durchweg liegt die lVrequenz in 
der raschen Phase hSher als in der Endstellung (Abb. 1 b, deutlicher in 
Abb. 2b u. 4a). Und nicht selten zeigt die genaue Betrachtung, dal3 zu 
Beginn der raschen Phase eine Einheit zuni~chst mit besonders hoher 
Frequenz feuert (siehe Abb. 1 a u. b, 1. Ruck). Es stehen in diesen F~llen 
also 2 oder 3 spikes am Anfang der rasehen Phase diehter beieinander 
als im Verlauf derselben. 

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

In manchen F~llen bleibt die Frequenz w~hrend der raschen Phase 
anni~hernd konstant, hier fehlt die initiale Aktivit~tsspitze. Ausnahms- 
weise (2 Registrierungen) haben wir erlebt, daI~ bei einer der in der 
raschen Phase aktivierten Einheiten die Maximalfrequenz in der End- 
stellungsphase lag (siehe Abb. 2c), eine Abi~nderung des Erregungs- 
musters, die wahrscheinlich damit zusammenh~ngt, da[~ in diesen F~llen 
der Nystagmus eine abnorme l~ichtung hatte. Mit dem Anfang der t~fick- 
bewegung war also in der l~egel die Aktivierungsperiode beendet. Immer- 
hin haben wir unter jenen F/~llen, bei denen das Feuern mit verminderter 
Frequenz auch wi~hrend der langsamen Phase anhielt - -  wie schon er- 
w~hnt - -  einige gesehen, bei denen erst im Verlauf der l~fickbewegung 
die mit der raschen Phase korrespondierende Frequenzsteigerung lang- 
sam ahebbte (siehe Abb. 2a). 

Bezfiglich der Aktion in der langsamen Phase - -  soweit keine Blockie- 
rung bestand - -  ]assen sich Gesetzm~13igkeiten nicht herausarbeiten. 
Hingewiesen sei schlie~lich auf die Tatsache, dab in einigen Fs vor 
Beginn der raschen Phase schon eine gewisse Frequenzsteigerung erkenn- 
bar war (siehe Abb. 2b). 

4. Was die Frequenzverhiiltnisse im allgemeinen anbetrifft, so ws zu 
sagen, dal3 die hSchsten in der raschen Phase gelegentlich beobachteten 
Frequenzen sich um 200/sec bewegen. Recht h~ufig ziihlt man in der 
raschen Phase 70--110 Entladungen pro Sekunde, doch feuerten einige 
Neurone mit einer Frequenz yon nur 10--30/sec. 

11. Die wiihrend der raschen Phase gehemmten, lest gekoppelten Einheiten 

Unsere Beschreibung soll s inngem~ nach den gleichen Gesichtspunkten 
geschehen, wie sie der Differenzierung der in der raschen Phase akti- 
vierten Einheiten zugrunde ge]egt worden sind. 

1. Die Aktion ws der ~Iemmungsperiode, hier also in der raschen 
Phase: Die Zahl der in der raschen Phase gehemmten Einheiten betr/~gt 
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nur 15. Von diesen stellten 12 wahrend der raschen Phase ihr Feuern 
v611ig ein (siehe Abb. 3a - -c ,  4 bu. c, 5e, d), 5 feuerten dagegen in 
der raschen Phase mit verminderter Frequenz weiter (siehe Abb. 5a, 
mittelgroBe Einheit). 

2. Dauer des Feuerns in bezug auf den zeitlichen Verlauf der lang- 
samen Phase: Die Regel ist ein Feuern wiihrend der ganzen Dauer der 
langsamen Phase einschlie[31ich ,,Riiclcbewegung". Die Hemmungspause 
erstreckt sich also in den meisten Fallen auf  die rasche Phase und die 
Endstellung, am An/ang der Ri~clcbewegung beginnt die Einheit wieder zu 
/euern. Nur wenige Einheiten waren nicht die ganze langsame Phase hin- 
durch tatig. In  Abb. 3 b u. 4 b beispielsweise erstreckt sich die t t emmung 
auch au f  die giickbewegung; das Feuern der Einheit beginnt erst, nach- 
dem das Auge die Deviationsstellung wieder erreicht hat. (Es ware aller- 
dings auch m6glich, dab auf Grund einer hier zu kurzen Zeitkonstante 
der Kathodenstrahl  schneller zur Ruhelage zuriickgekehrt ist als das 
Auge.) Und schlieBlich ware zu erwahnen, dab eine Einheit, die mit  Be- 
ginn der Rfickbewegung zu feuern begann, im letzten Abschnitt der lang- 
samen Phase nicht feuerte. Den erwahnten 4 Einheiten, die nicht wahrend 
der ganzen langsamen Phase feuern, ist gemeinsam eine relativ geringe 
Entladungsfrequenz. 

3. Zeitgestalt des Erregungsmusters: Nach den Veranderungen der 
Frequenz im Zuge der Aktivierungsperiode k6nnen wir die in der lang- 
samen Phase gef6rderten Einheiten ebenfalls welter differenzieren. Rela- 
t iv haufig finden wir Einheiten, bei denen die Frequenz wahrend der 
langsamen Phase annahernd gleieh bleibt (siehe Abb. 4e) oder unregel- 
mai~igen Schwankungen unterliegt (siehe Abb. 3a, b sowie 4b). In  man- 
chen Fallen liegt die Frequenz wahrend der Rtickbewegung des Bulbus 
und damit  zu Beginn der langsamen Phase niedriger als im weiteren Ver- 
lauf derselben (siehe Abb. 5c, grol~e Einheit). Dieser Frequenzanstieg zur 
2. H~lfte der langsamen Phase hin kann bei der gleiehen Einheit in- 
konstant  vorhanden sein; er ist z. B. in Abb. 3 a nur teilweise siehtbar. 
Man kSnnte hier yon einem ,,Creseendo-Typ" des Erregungsmusters 
spreehen. 

Sehlie$lieh finden sieh unter den in der langsamen Phase aktivierten 
Neuronen auch solche, bei denen ein Frequenzmaximum am Anfang der 
Aktivitatsperiode gelegen ist. (,,Decrescendotyp"). I m  Anschlufl an die 
mit  der rasehen Phase korrespondierende t temmungspause entladen 
diese Einheiten zunaehst mit  relativ hoher Frequenz, um im Verlauf 
der t~fickbewegung des Auges auf  ein etwas geringeres Aktivit/itsniveau 
abzusinken (siehe Abb. 3e und in Abb. 5d die naeh oben geriehteten 
Entladungen). 

4. Was nun die Frequenzverhaltnisse im allgemeinen anbelangt , so 
assen sich bei den besehriebenen 16 gehemmten Einheiten 3 besonders 
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bevorzugte Frequenzbereiche herausheben. Wir finden einmal Ein- 
heiten mi~ einer MaximMfrequenz von etwa 100/sec; zu ihnen geh6ren 
3 L~ngsbiindel-Registrierungen (Abb. 4c), doch betri~gt auch bei einem 
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,,Crescendotyp" die Endfrequenz etwa 100/sec. Bei einer 2. Gruppe yon 
Registrierungen liegt die h6ehste Frequenz in der Gr6Benordnung yon 
etwa 50--70/sec; es ist dies die Endfrequenz bei einigen Einheiten vom 
Crescendotyp bzw. die Anfangsfrcquenz bei 3 Einheiten des Decrescendo- 
typs (siehe Abb. 3 c u. 5d). Eine 3. Gruppe yon Neuronen ist dutch eine 
auffallend geringe Frequenz yon etwa 10--30/sec charakterisiert. Wie 
finden diese niedrig-frequent ent]adenden Einheiten bei jedem der 
3 geschilderten Erregungsmuster (gleichbleibende Frequenz, Crescendo, 
Decrescendo). 

I I I .  Gleichzeitige Registrierung yon 2--3 Neuronen 

Es ist nicht uninteressant, einige Kurvenabschnitte gesondert zu be- 
trachten, auf welchen 2 oder 3 Neurone yon einer Mikroelektrode zugleich 
erfaBt worden sind (siehe Abb. 5). Durch die unterschiedliche Amplitude 
lassen sich diese Einheiten meist deutlich voneinander unterscheiden. Es 
gibt auch noch andere Merkmale, welche zur Differenzierung beitragcn 
k6nnen, wie etwa die Beachtung yon Knotungen an bestimmten Stellen 
der spikes, doch l&Bt sieh dieses Kriterium in den vorliegenden Registrie- 
rungen nicht verwenden, da dazu die Geschwindigkeit des Papiervor- 
schubes nieht hoch genug gew/~hlt worden ist, die spikes also nicht wcit 
genug auseinandergczogen worden sind. Bemerkenswerterweise haben 
wir bei diesen Mehrfachregistrierungen mehrere Kombinationen ver- 
schiedener Funktionstypen angetroffen. 

1. Drei in der raschen Phase gehemmte Einheiten zugleich sind bei ge- 
nauer Be~raehtung des Streifens a in Abb. 5 zu erkennen. Die grSl~te der 
3 Einheiten - -  sie ist eine locker gekoppelte - -  feuert selten in unregel- 
m/s Abst~nden und schweigt w/~hrend der raschen Phase ganz. Eine 
mittelgroBe Einheit, die regelm/s entl/~dt, erfahrt in der raschen Phase 
eine deutliche Frequenzminderung. Und die kleinste Einheit (ihre Am- 
plitude ist etwa halb so groB wie die der letzt besproehenen) feuert mit 
hoher Frequenz, so dag die spikes fast miteinander verschmolzen sind, 
und l&ltt w/~hrend der ganzen Augenbewegung (rasehe Phase + End- 
stellung + Rfiekbewegung) eine geringe Frequenzmindcrung erkennen. 
(Nur in der Originalkurve sichtbar.) 

2. Mit  einer in der raschen Phase aktivierten oder gehemmten Einheit 
zusammen haben wir auch unbeein]lu/3te Einheiten registriert. So sieht 
man auf Abb. 5 b eine grol~amplitudige Einheit, welche mit langsam ab- 
nehmender Frequenz feuert, aber keine Frequenz&nderungen im Zu- 
sammenhang mit dem Nystagmus erf/~hr~. Eine 2. kleinamplitudige Ein- 
heir feuert regelm&gig mit auffallend konstanter Frequenz wahrend der 
rasehen Phase und in der Endstellung, ja sogar noch etwas in die Riiek- 
bewegung hinein. In Abb. 5 e hingegen sieht man eine groBe nach oben - -  
also naeh negativ - -  gerichtete Einheit, die w/~hrend der raschen Phase 
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blockiert wird und eine kleinamplitudige mit wesentlich h6herer Frequenz 
feuernde, nach positiv (unten) gerichtete Einheit, welche unbeeinflugt 
bleibt. 

3. Besonderes Interesse dtirften nattirlich jene F/~lle beanspruchen, in 
denen es gelang, gleichzeitig sine in der raschen Phase ge/drderte und sine 
in der raschen Phase gehemmte Einheit zu erfassen. Wir verffigen fiber 3 
derartige I~egistrierungen. Als Beispiel diene Abb. 5d. Man sieht hier 

Abb. 5a - -d .  Gleichzeitige Regis t r ierungen mehrerer  Einhei ten  
a 3 durch ihre Ampl i tude  voneinander  unterscheidbare Einhei ten  sind wiihrend der raschen Phase 
gehemmt. Die gr6Bte dieser 3 Einhel ten  feuert  nu t  selten in sehr unregelm~l~igen Abst~tnden und_ ist  

zu den locker gckoppelten zu rechnen. DetaiIl ierte ]3eschreibung im Text 
b l~Ian sieht eiue groBamplitudige,  dutch den Nystagmus nicht  beeinfluBte Einhei t ,  die mi t  ab- 
nehmender Frequenz feuert,  und eine kleinampli tudige,  nur  w/ihrend der rasehen Phase und in der 

Ends te l lung  feuernde Einhei t  
e Gleichzeitige l~egistrieruug einer groltampli tudigen,  w~hrend der rasehen Phase gehemmten und  

einer k le inampl i tudigen nach unten  gerichteten unbeein/lul3ten ]]inheit 
d Glciehzeitige l~egistrierung eincr wiihrend der raschcn Phase gehemmten Einhei t  (spikes nach 
obea gerichtet),  deren Frequenzmaximum sich am Anfang der laugsameu Phase finder, sowie einer 
zweiten (nach un ten  gerichteten) k le inampl i tudigen  Einhei t ,  welche in der raschen Phase eine 

l~equenzzunahme erf/ihr t 
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vSllig eindcutig voneinander abgrenzbar  eine mittelgrol~e nach negativ 
(oben) gerichtete Einheit,  die w~hrend der rasehen Phase gehemmt wird 
und in der langsamen Phase nach dem oben besprochenen ,,Decrescendo- 
t y p "  feuert  sowie eine kleine naeh positiv (unten) gerichtete Einheit,  
welche im Zusammenhang  mit  der Augenbewegung eine Aktivit~ttssteige- 
rung erfi~hrt. Bemerkenswert  ist es, dal~ sich die FSrderung und H e m m u n g  
beider Einheiten fiberschneiden kSnnen:  Die Aktivit~tssteigerung der 
kleinen Einheit  beginnt manchmal  - - ,  so beim ersten Linksruck - -  be- 
reits vor der H e m m u n g  der grSi~eren und die gr5i~ere n immt  ihre TiRig- 
keit nach der Hemmungspause  wieder auf, wenn die Aktivierungsphase 
der kleineren noch nicht  ganz abgcklungen ist. 

1V. Die Lolcalisation der /est gekoppelten nystagmusabh~ingigen Neurone 

Von insgesamt 53 fest gekoppclten Einheiten ist die Lokalisation durch 
einen Elektrolysepunkt  gesichert (siehe Tab. 1). Dariiber hinaus ist bci 
26 Einheiten teils die relative Lage zu einem Elektrolysepunkt  (16 •  

Tabelle 1 

I. Formatio reticularis 
l. Lokalisation nach der Lage im dorsalen oder ventralen Bereich: 

dorsal ventral 

in der raschen Phase in der rasehen Phase 
aktiviert: gehemmt: aktiviert: gehemmt: 

29 2 5 4 
(38) (8) (8) (8) 

2. Lokalisation nach der Lage reehts oder links der Mittellinie: 
rechts links 

in der raschen Phase in der raschen Phase 
aktiviert: gehemmt: aktivier t: gehemmt: 

16 1 18 5 
(21) (4) (25) (12) 

II.  Fasciculus longitud, posterior 
Lokalisation naeh der Lage reehts oder links der Mitte]linie: 

reehts links 
in der raschen Phase in der raschen Phase 
aktiviert: gehemmt: aktiviert: gehemmt: 

3 2 1 7 

Gesamtzahl : 
Formatio reticularis: aktiviert: 34 (46) 

gehemmt: 6 (16) 
Fasciculus long. post. aktiviert: 4 

gehemmt: 9 

Erl~uterung: Zah]en ohne Klammer = durch Elektrolysepunkt genau lokalisierte 
Einheiten. Eingeklammerte Zahlen ~ Summe der durch Elektrolysepunkt und der 
nur n~herungsweise lokalisierten Einheiten. 
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tells der Einstichort und mehr oder weniger genau die Einstichtiefe 
(10 • ) bekannt.  Die in der Tabe]le in Klammern  gesetzten Zahlen geben 
jewefls die Gesamtzahl der in der jeweiligcn 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-Einhei ten 
stiitzen. Urn nnsere lokalisatorischen Befunde anschaulich zu machen, 

i t  e 

b d 

Abb. 6 a - - d .  Schemat i sche  I { i rn s t ammque r schn i t t e  m i t  e ingezeichneten Elek t ro lysepunkten .  �9 in 
der  raschen  Phase  ak t iv i e r t e  Einhei ten .  �9 in der  raschen  Phase  g e h e m m t e  Einhe i ten  

a Transversalschni t~  in t{She des t~acialiskerns ( j r  VII ) .  $'.I.~9. = ~Fascieulus longi tudinal is  poster ior  

b Querschn i t t  wel ter  ros~ral in der  Ebene  des l~ervus facialis ( V I I )  und zugleieh unmi t t e lba r  vo r  
der  Ebene  des Abdueenskerns .  V I I I  = N. vesbib. 

c Querschn i t t  in ] tShe  des  motor i schen  Tr igeminuske rns  (jr. V mr.) 

d Sehn i t t  in t tShe  des B r a e h i u m  con junc t i vum (B. con) 

haben wir die gefundenen Elektrolysepunk~e in 4 Querschnitte des It irn- 
s tammes eingezeichne$ (siehe Abb. 6), wobei es nattirlich notwendig war, 
manche Punkte  in rostro-caudaler bzw. umgekehrter  l~ichtung um einen 
kleinen Betrag zu verschieben. Der t I i rns tammquerschni t t  wurde ge- 
danklich in eine dorsale und ventrale Hglfte unterteilt.  

13 Elektrolysepunkte liegen im fasciculus long. post. einschlielilich 
jener Punkte,  die un~erhalb des Li~ngsbiindels im engeren Sinne, aber 
noch innerhalb der longitudinalen rechbs und links yon der l~aphe ge- 
legenen Bahnen sich fanden. I-Iinsichtlich der Ver~eilung der in der 
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raschen Phase aktivierten und gehemmten Einheitcn auf das rechte und 
linke Langsb/indel sei auf die Tab. 1 verwiesen. Eine gewisse Haufung 
der in der raschen Phase gehemmten Einheit im linken Langsb/indel is~ 
nicht zu fibersehen. 

Die fiberwiegende Mehrzahl der in der raschen Phase gef6rderten Ein- 
heiten (29 yon 34) liegt dorsal in der medialen Reticularis. Man finder sie 
caudal angefangen yon der Ebene der unteren Olive fiber die Ebene des 
Abducenskerns bis zum Niveau des motorischen Trigeminuskerns und 
dariiber hinaus. Einige Einheiten sind aueh noch in ttShe des caudalen 
Mittelhirns in der mediale~ igeticularis registrier~ worden; sie warden 
dutch Einstich in der Rau~engrube caudal yon der Vierhfigelregion mit 
rostraler Stichrichtung erreicht. 

Vgas die Frage der Seitenlokalisation anbelangt, so ist festzustellen, 
dab bei Linksnystagmus, wie er in den vorliegenden Versuchen erzeugt 
worden ist, w~ihrend der raschen Phase aktivierte Einheiten in etwa gleicher 
Anzahl in der rechten und linken medialen Reticularis angetroffen worden 
sind. Die Zahl der in der raschen Phase gehemmten Einheiten (6 dutch 
E-Punkt  gesicherte, insgcsamt 16 in der Retikularzone) ist zu klein, a]s 
dab eine Aufteilung hier noch sinnvoll ware. Immerhin ware festzuhalten, 
dab sich derar~ige Einheiten ebenfalls rechts wie links gefunden haben; 
es ist zulassig, hier auf die Gesamtzahl Bezug zu nehmen. 

Es bcdeutet eine Bestatigung unserer Feststellung fiber die Seiten- 
verteilung der bciden Haupttypen,  dab wir mehrfaeh im selbcn Stieh- 
kanal beim Versenken dcr Elektrode nacheinandcr auf gehemmte und 
gef6rderte Einheiten gestoBen sind odor aber gelegentlich auch, wie oben 
schon erwahnt wurde, mit der gleichen Elektrode simultan ein in der 
raschen Phase gefSrdertes und ein 2. in der raschen Phase gehemmtes 
Neuron rcgistrieren konnten. 

Besprechung der Ergebnisse 
l%hythmus, alternicrende Tatigkeit antagonistisch innervierter Muskel- 

gruppen, reziproke Innervation gehSren zu den die Tatigkeit des Nerven- 
systems fundiere~den Meehanismen. Es darf deshalb einiges In~eresse 
beanspruchen, wenn es in den vorliegenden Untersuchungen gelungen ist, 
als neurophysiologische Basis des Nystagmus 2 Neuronengrulopen vor- 
gefnnden zn haben, die vermutlich alternierend tatig sind: Die eine Zcll- 
gruppe ist aktiv in der raschen Phase des Nystagmus und gehemmt in 
der langsamen, die andere Neuronengruppe aktiv in der langsamen Phase 
nnd gehemmt in der raschen. Die in dcr raschen Phase tatigen Neurone 
sind durchweg aueh noch in dem sich an den Linksruck anschliegenden, 
yon uns als ,,Endstellungsphasc" bezeichneten Zeitabschnitt aktiviert; 
mit Beginn der Rfiekbewegung des Bulbus is~ in der Regel aber das Ende 
ihrer Aktivitatsperiode erreieht. Zu diesem Zeitpunkt pflegt die konform 

Arch. f. Psychiatr. l~. Z. Neur., ~Bd. 196 20 
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mit der langsamen Phase ak~ive Neuronengruppe ihre T~ttigkeit auf- 
zunehmen, die pl6tzlieh mit bzw. kurz vor dem Anfang der rasehen Phase 
abbrieht. 

Im Interesse einer mSghchst pr~zisen Besehreibung des Vorgefundenen 
hat te  es sich als notwendig erwiesen, beide Neuronentypen, die in der 
langsamen und in der rasehen Phase aktivierten, n/~her zu differenzieren, 
allerdings mit dem ausdrfickliehen Hinweis, dab die beschriebenen Er- 
regungsmuster nicht Ausdruek unverfi.nderlicher Eigenschaften der regi- 
strierten nervalen Elemente sein diirften, sondern mit Wandlungen des 
nystagmisehen Ablaufs nach Richtung und Form sehr wahrseheilflich 
Veri~nderungen unteEiegen. 

Wean ein Teii der wiihrend der raschen Phase aktivierten Einheiten in 
der langsamen Phase vSllig sehwieg, ein anderer dagegen mit vermin- 
derter Frequenz welter entlud, so wird man vom allgemein-neurophysio- 
logisehen Standpunkt ans vermuten dfirfen, dal~ bei den erstgenannten 
Neuronen in der langsamen Phase entweder jede Aktivierung fehlt ode r - -  
wahrscheinlieher - -  ein hemmender EinfluB besteht, w~hrend bei den 
anderen Fs noeh ein fibersehwelliger Erregungszustand vorhanden 
ist. Die geringen Sehwankungen in der Dauer der Aktivierungsperiode 
sind wir geneigt, mit  dem ttineinspielen gewisser Varianten der I~iehtung 
und der Form des Nystagmus in Verbindung zu bringen. Natfirlich mug 
auch die M6glichkeit erwogen werden, dab bei gleieher Nystagmusrieh- 
tung die Aktivierung der in der raschen Phase ts Elemente nicht 
zum selben Zeitpunkte beginnt und aufhSrt. Als I~egel ist aber festzu- 
halten, dab das einzelne Neuron wiihrend der ganzen Dauer der raschen 
Phase einschlie]31ich Endstellung aktiviert ist. Oft setzt die T/~tigkeit dieser 
Neuronengruppe mit einer Latenz yon etwa 40 msee vor der Augen- 
bewegung ein, die abet SehluBfolgerungen nieht erlaubt, da verschiedene 
Komponenten in dieser Zeit stecken. 

Die Zeitgestalt des Erregungsablaufs darf unser besonderes Interesse 
in Anspruch nehmen. DaB die Frequenz in der raschen Phase selbst, also 
in unseren Versuchen w~hrend der Linksbewegung des Bulbus, in der 
I~egel h6her liegt als in der sich anschlieBenden mehr oder weniger lang- 
dauernden Endstellung ist begreiflieh, da im allgemeinen die Haltung 
eine weniger intensive Aktivit/~t erfordert als die Bewegung. Beaehtens- 
wert ist aber die Tatsaehe, dab oft zu Beginn der rasehen Phase einige 
spikes besonders dicht stehen, dab also die rasche Phase gleichsam mit 
einem besonders intensiven AktivitgtsstoB einsetzen kann - -  wie bei den 
Refiexen vom d'embl@e-Typ - -  ganz anders als die ]angsame, in der die 
Frequenz oft yon geringen Werten allm/~hlich ansteigt. Angesichts dieses 
Frequenzganges dr~ngt sich die Vermutung auf, dab in der rasehen 
Phase - -  s wie etwa bei der Entladung eines Kondensators - -  ein 
dutch eine vorangehende zeitliehe Summation angestautes energetisches 
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Potential plStzlich einen unterschwelliffen Erregungszustand bestimmter 
Neurone iiber die Entladungsschwelle hebt. Im Verlauf der Entladungen 
sinkt dann aber der zentrMe Erregungszustand der in der rasehen Phase 
aktivierten Neurone wieder ab . - -Wenn  in Ausnahmefs das Maximum 
der Frequenz zeitlieh mit der Endstellungsphase zusammenfiel (siehe 
Abb. 2c), so diirfte f/ir diesen tlefund das tIineinspielen abnormer Rich- 
tungen des Nystagmus maBgebend gewesen sein, d. h. wir vermuten, dab 
z. B. ein solches Neuron mit einer im ENG nicht erfaBten Augenbewegung 
etwa nach aufw/~rts, die dem Itorizontalruck zeitlieh ein wenig nachfolgt, 
zusammenh/~ngt. (Rasche Phasen mit 2 Rich~ungskomponenten haben 
wit ebenso wie LORE~TE I)]~ NolS, ~6 6fter gesehen.) 

Wenn die wdhrend der raschen Phase gehemmten, in der langsamenPhase 
aktivier~en Einheiten wesentlieh seltener gefunden worden sind (siehe 
Tab. i), so k6nnte es sieh bier um einen methodisch bedingten stati- 
stischen Feh]er handeln; es ware denkbar, dab die in der raschen Phase 
gehemmten Einheiten der Beobachtung leichter entgangen sind, als die 
in der raschen Phase aktivi0rten. 

Die Unterteilung in Einheiten, die in der inaktiven Halbphase (bier 
also in der raschen Phase) mit verminderter Frequenz weiterfeuern und 
solche, die in der inaktiven Periode v611ig blockiert sind, kalm auch in 
dieser Gruppe getroffen werden, und es ist wohl die gleiche formale Er. 
kl~rung heranzuziehen, wie sie oben gegeben worden ist. tIinsichtlich der 
zeitliehen Beziehungen der Aktivit~tsperiode zur langsamen Phase des 
Nystagmus sei nochmals beton~, dal] in der ReBel die Alctivierung mit dem 
An/ang der Riiclcbewegung des Bulbus beginnt und dicht vor An/ang der 
niichsten raschen Phase endet. Nur wenige Einheiten wurden geihnden, bei 
denen die Hemmungspause 1/tnger w~hrte, die Aktivierungsperiode also 
etwas k/irzer war als die langsame Phase. Da diese Einheiten sich durch 
eine relativ geringe Durchschnittsfrequenz auszeichneten, liegt - -  in 
Analogie zu d e r v .  Holstsehen Konzeption yon der Dominanz und Reiz- 
abh/~ngigkeit eerebraler R h y t h m e n - -  die Vermutung nahe, dab eine rasch 
feuernde Einheit sieh/thnlich wie ein dominanter Rhythmus verh/~lt und 
damit sehwerer beeinfluBbar ~ hier hemmbar - -  ist als eine mit geringer 
Frequenz feuernde Einheit. Die Zeitgestalt des Erregungsmusters ist auch 
bei den mit der langsamen Phase aktivierten Einhei~en bemerkenswert. 
3 Typen lassen sieh herausstellen : 1. in manehen F'~llen ist die Frequenz 
w/~hrend der Aktivit/itsperiode annghernd gleichbleibend oder unterliegt 
gewissen unregelm~fligen Schwankungen. Es gibt 2. Einheiten, bei denen 
im Anfang der rasehen Phase, insbesondere im Bereich der Rfiekbewegung 
des Bulbus, die Frequenz niedriger liegt und ansehlieBend ein gewisser 
Frequenzanstieg, ein Crescendo, siehtbar ist (siehe Abb. 5e). So ein- 
deutig, wie man sie bei Einheiten des Abdueenskerns auf der Seite der 
langsamen Phase finden kann (Einzelheiten hieriiber in einer spgteren 

20* 
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Arbeit), ist die Frequenzzunahme bei den reticulKren mit der langsamen 
Phase feuernden Einheiten jedoch nicht. Es haben sieh 3. in dieser Gruppe 
einige Einheiten gefunden, bei denen die Frequenz am Anfang der lang- 
samen Phase am hSchsten liegt (siehe Abb. 5d). Dieser ,,Decrescendotyp" 
kSnnte allgemein neurophysiol0gisch erklgrt werden mit der Erscheinung 
des rebound nach stattgehabter tIemmung. Ein Vergleich des ,,Crescendo"- 
mit dem ,,Decreseendo-Typ" legt den Gedanken nahe, dab wit es bei den 
Crescendo-Einheiten mit solchen zu tun haben k6nnten, die in der lang- 
samen Phase eines bahnenden Einflusses bed/irfen, um zu feuern, oder dab 
hier zu Beginn der Aktivit~tsperiode der Abbau eines tIemmungszustandes 
stattfindet. Den Deerescendo-Einheiten wtirde man dagegen eine h6here 
Eigenaktivit/~t zuschreiben und annehmen kSnnen, dab sie in der raschen 
Phase gktiv gehemmt werden, so dal~ in der raschen Phase gestaute 
Eigenenergie zu Beginn der T~tigkeitsperiode in besonders rasehen Ent- 
ladungen sich manifestiert. 

Was die gemessenen Frequenzen anbelangt, so ist darauf hinzuweisen, 
da f  bei den in der raschen Phase feuernden Einheiten 5fter h6here Fre- 
quenzen auszuzghlen sind als bei den in der langsamen Phase aktivierten 
zum Zeitpunkt ihrer Maximalfrequenz. Dieser Tatbestand kSnnte als ttin- 
weis in der Riehtung gewertet werden, daf  die rasche Phase nicht einfach 
durch Hemmung der ffir die Auslenkung der Bulbi mafgebenden Neurone 
zustande komm~, sondern dab ihr ein alctives Moment eigen ist. Es dr/~ngt 
sich der Eindruek auf, daft in den abnormen Innervationszustand, welcher 
der Auslenkung der Bulbi zugrunde liegt, aktiv ein anderer Vorgang ein- 
greift. 

Versuehen wir nun, dar/iber Vorstellungen zu entwickeln, wie die be- 
sehriebenen Elementarvorg/~nge so zusammengesehlossen sein kSnnten, 
dab der nystagmische Rhythmus entsteht. Ausgangspunkt unserer l~ber- 
legungen sei ein yon LO~ENT~ ])w No gegebenes Schema 2~ welches den 
nystagmisehen Rhythmus zu erklgren sucht. 

In diesem Schema wird lediglieh mit der synaptischen Ubertragung, der unter- 
sehwelligen Erregung der Zelloberfl~che und der durch hoehfrequente Entladungen 
bewirkten Hemmung operiert, und die l%hythmiziggt durch bestimmte Neuronen- 
schaltungen erklgrt: Der veto Vestibulariskerngebiet einfliel~ende als kontinuierlieh 
angenommene Erregungsstrom aktiviert progressiv eine fiir die langsame Phase zu- 
st~ndige Gruppe yon Neuronen in der Retieularis, die ihrerseits die entsprechenden 
Augenmuskelkerne innerviert. Die ersten Impulse bringen nur wenige Nervenzellen 
zur Entladung und bewirken im iibrigen eine unterschwellige Erregung weiterer 
Neurone. Die ngehsten Impulse kSnnen nun, da sic zum Teil auf bereits unter- 
schwellig erregte Zellen treffen; schon eine gr5Bere Anzahl yon Zellen zum Feuern 
bringen. Mit der Aktivit~t dieser neu hinzukommenden Neurone schreitet aber aueh 
die unterschwellige Erregung fort. Dieses mit der Innervation des Agonisten (der 
die langsame Phase inszenierenden Nervenzellen) korrespondierende Erregungs- 
geschehen sehwillt also progressiv an. SchlieBlich wird yon der sieh r~umlich aus- 
breitenden Erregung eine Zellgruppe erfal~t, welehe 1. dutch rtickl~ufige Kollateralen 
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die progressiv feuernde Nervenzellgruppe bloekiert und 2. durch andere Kol- 
lateralen jene Zellgruppe zum Feuern anregt, welche die rasehe Phase in Gang 
bringS. Auch diescs Erregungsgeschehen sehwillt nach dem oben besehriebenen 
Meehanismus an und stoppt sieh schlieBlich se]bst dadurch ab, dal~ Neurone mit 
riickkoppelnden Kollateralen einen Block setzen. Damit entfgllt aber die Hemmung 
der fiir die langsame Phase zustgndigen Neurone und nach einer kurzen La~enz hebt 
die mit der langsamen Phase korrespondierende Neuronenaktivitg~ wieder an. 

Betraehten wir nun im Lichte dieser Theorie unsere eigenen Befunde, 
so w~re folgendes zu sagen: 1. Nach unseren Mikroableitungen werden 
in der rasehen und langsamen Phase so hohe Frequenzen nicht erreicht, 
dab eine Halbphase durch mehrere aufeinander folgende Impulse mittels 
rfickkoppelnder Kollateralen sich selbst bloekieren k6nnte, jedenfalls 
nieht yore einzelnen Neuron her. Selbst bei einer Frequenz yon 200 pro 
Sekunde folgen 2 spikes noeh mit einem Abstand yon 5 msee, ein Inter- 
vail, welches immer noeh wesentlich l~tnger ist als die Refrakt~rzeit der 
Nervenzelle. Lediglich bei krampfenden, offenbar durch die Mikroelek- 
trode gereizten Zellen haben wir so hohe Frequenzen registriert, dal~ die 
En~ladungen sich innerhalb der relativen Refraktarzeit ereigneten und 
dementsprechend eine fortschreitende Abnahme der Amplitude innerhalb 
einer spike-Gruppe stattfand, die offensiehtlich dadurch bedingt war, dab 
nach der einzelnen Entladung keine v611ige Repolarisation der Zellober- 
fl~che mehr eintreten konnte. 2. Einheiten, die nur am ~bergang yon 
der langsamen zur raschen Phase feuern, wie sie das Schema yon LO- 
~NTE DS No vorsieht, haben wit nicht gefunden. Es k6nnte den Anschein 
haben, dal~ die auf Abb. 1 a dargestellte Einheit, die gelegentlieh nur zu 
Beginn der raschen Phase feuerte, eine Zelle reprasentiere, deren Aktivi- 
t~t die Umschaltung yon der langsamen zur rasehen Phase in die Wege 
leitet. Da abet - -  wie gesagt - -  der Aktivitgtsstol3 zu Beginn der raseheli 
Phase inkonstant war undes  sieh hier um einen ganz vereinzelt dastehen, 
den Befund handelt, wird man sich zu einer solchen Annahme nieht ent- 
sehliel~en diirfen. 3. Wenn das Schema yon Lo~Nm~ D~ No zutrgfe, miiltte 
man eine viel grSl]ere Anzahl yon Neuronen gefunden haben, die zu ver- 
schiedenen Zeitpunkten des nystagmisehen Gesehehens zu feuern be~ 
ginnen, beispielsweise in der ~ i t te  der langsamen Phase oder erst gegen 
Ende derselben. Dies ist jedoeh nieht der Fall, vielmehr feuert die iiber. 
wiegende Mehrzahl der Neurone entweder die ganze rasche Phase oder 
die ganze langsame Phase hindnrch. 

Es ergibt sieh s0mit, dab wir das nystagmisehe Gesehehen wahrscheine 
lieh nieht mit der Annahme lediglioh spezieller Schaltungen yon Neu~ 
ronen, wie sie das Lorente de No'sche Schema vorsieht, erklgren k6nnen~ 
sondern noch einen weiteren Faktor einfiihren mLissen, der in der Theorie 
der Bahnung und der Hemmung immer wieder diskutiert worden isg, 
ngmlieh langsame Bahnungen und tIemmungsvorgiinge dureh Depolaria 
sations- und Polarisationsvorggnge an Nervenzellen oder in deren Milieu. 
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Zugleieh mul3 m i t  dem Eingre i fen  zei t l icher  Summat ionsvo rgange  ge- 
reehne t  werden.  (Eine l~bers ieht  der  einschlagigen Arbe i t en  f indet  m a n  
bei  Ju~G.)  

~Vber die alternierende Tgtigkeit der in der raschen and langsamen Phase aktiven 
Zellen lie•en sieh unter diesen Voraussetzungen folgende Vorstellungen entwickeln: 
Man kSnnte beispielsweise annehmen, dab die in der langsamen Phase aktiven 
Zellen, die wahrscheinlieh yon dem jeweils aktiven Vestibulariskern her gebahnt 
werden, mittels Kollateralen ihrer Neuriten w~hrend der langsamen Phase im Milieu 
der fi~r die rasche Phase zustgndigen Zel]en eine langsame Hebung eines unter- 
schwelligen Erregungszustancles hervorru/en (zeitliehe Summation). Man wtirde dann 
welter anzunehmen haben, dab am Ubergang yon der langsamen zur raschen Phase 
der Erregungszustand dieser ,,Ze]len der raschen Phase" einen gewissen Grenzwert 
i~berschreite~, so dab die bis dahin inaktive oder selten entladende Zelle p16tzlieh zu 
feuern beginnt. (An das initiale Aktivit~tsmaximum sei noehmals erinnert). Kol- 
lateralen der ~Veuriten dieser Zellen k6nnten die his dahin die langsame Phase unter- 
haltenden Zellen bloc~ieren, wobei often bleiben mSge, an welehem Ort des Neurons 
diese Blockade angreift, ob etwa am Ze]lk6rper selbst in Form einer hemmenden 
Synapse, wie sie neuerdings yon ECCLES naehgewiesen worden sind, oder im Den- 
dritenstrauehwerk gem~13 den Theorien yon T6~mES ~6 and JU~G oder sehlieBlieh 
naeh der Theorie yon GESELL am Axonhtigel. Im Verlauf der rasehen Phase wird 
nun im Milieu der fiir dieselbe zust~ndigen Zellen das energetisehe Potential wieder 
absinken, so daft diese Zellen schliefllich zu [euern au/hSren und damit die Blockade 
der Zellen: langsame Phase beendet ist. Damit hebt die ngehste langsame Phase an. 
Der Beginn der Aktivitatsperiode k6nnte je naeh dem Tonus, dem mittleren Er- 
regungszustand dieser Zellen versehiedenartig sein, n~mlieh bei don gut gebahnten 
Zellen sogleieh mit hoher Frequenz, bei den sehlecht gebahnten Zellen mehr mit 
langsam anlaufender Frequenz. 

W i r  s ind  uns dar f iber  im ldaren,  d a b  die vo rge t r agenen  Ausf i ihrungen  
n i ch t  mehr  als eine Arbe i t shypo these  dars te l len .  Es k a m  uns lediglich 
d a r a u f  an,  zu zeigen, da~ aueh unsere  Befunde  es nahelegen,  in  der  
Theor ie  der  au toma t i s chen  R h y t h m i k  und  der  r ez ip roken  I n n e r v a t i o n  
a u f  die zei t l iche S u m m a t i o n  m i t  l angsamer  H e b u n g  des Er regungs-  
zus tandes  im Milieu einer Zelle u n d  d a m i t  die l anganh~l tende  e lektro-  
ton isehe  Er regba rke i t s s t e ige rung  einersei ts  und die l angdaue rnde  Hem-  
m u n g  dureh  die A k t i v i t a t  spezifiseh h e m m e n d e r  S y n a p s e n  andererse i t s  

zurf ickzugreifen.  
Viel le icht  d a r f  noch a u f  die bemerkenswer t en  Para l l e l en  hingewiesen 

werden,  die sich naeh  unseren  e lek t rophys io log ischen  Befunden  zwischen 
~ y s t a g m u s  und A t m u n g  aufzeigen lassen,  da  be ide  R h y t h m e n  au f  der  
a l t e rn ie renden  T~ t igke i t  yon  2 N e u r o n e n t y p e n  basieren.  Man  kSnnte  die 
in sp i r a to r i sehen  Neurone ,  die nach  den  Un te r suehungen  yon  v. BAUM- 
GA~TEN 4 m i t  ans te igender  F requenz  feuern,  vergle ichen m i t  den  in der  
l angsamen  Phase  t~ t igen  E l emen ten  (obgleich bei  den  le tz te ren  der  Fre -  
quenzans t i eg  n u t  tei lweise deu t l i eh  war),  u n d  die exsp i ra tor i schen  Neu-  
rone  an  die  Seite s tel len den  in  der  rasehen  Phase  N y s t a g m u s - a k t i v e n  
E lemen ten .  I n  A n b e t r a e h t  der  Ta tsache ,  d a b  wir  in der  rasehen  Phase  
g e h e m m t e  E inhe i t en  r e l a t i v  sel tener  gefunden h a b e n  als gefSrderte,  ws 
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sogar zu erwAgen, ob nieht die yon v. BAUMGAlCTE~q aufgestellte Theorie 
der Atemrhythmik sich auch aufdenNystagmus fibertragen lai~t, v. BAtrM- 
GAaTE~ vertr i t t  mit verschiedenen Argumenten die Meinung, dab die 
l~hythmizitat der inspiratorischen Neurone letztlich auf einer rhyth- 
mischen t temmung seitens der exspiratorischen Einheiten beruht. Analog 
ware zu erwagen, ob nicht entscheidend fiir den Nystagmus sein k6nnte 
die rhythmische Aktivitat  der in der raschen Phase tatigen Elemente 
mit konsekutiver Hemmung der in der langsamen Phase aktivierten Neu- 
rone. Diese Theorie wfirde auch gut mit der Tatsache in Einklang stehen, 
dal~ yon der medialen Reticularis ausgehende Bahnen einen hemmenden 
Einflu~ auf die tonische und phasische AktivitAt der spinalen Moto- 
neurone ausfiben. Es k6nnte also der Nystagmus unter Umstanden einen 
Spezialfall dieser tIemmung darstcllen. M6glicherweise mull unser 
Schema, in welchem die Zelle der langsamen Phase ihren rhythmischen 
, ,Hemmer" selbst aufladt, dahin erganzt werden, daI~ bei einem Seiten- 
wechsel der AktivitAt des periphcren Vestibularorgans eine Vertauschung 
der Rollen eintritt, doch wollen wir uns an dieser Stelle nicht darfiber 
aul~ern, durch welche zusatzliche Annahmen dies mSglich wiire. 

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 Tell dieses Apparates 
untersucht worden ist. Die die labyrinthare Afferenz in sieh aufnehmen- 
den Kerne, also die Vestibulariskerne, bleiben in der vorliegenden Arbeit 
ebenso unberficksichtigt wie die Effektoren. Wir kommen erst in einer 
spAteren Arbeit auf die Aktivitat einzelner Neurone in diesen Strukturen 
zu sprechen. Es wfirdc zu welt ffihren, fiber 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 BA~x~Y auf Grund der Beobachtung 
eines Patienten mit einem Tuberkel in der Brficke, bei dem nur die lang- 
same Komponente des Nystagmus noch auslSsbar war, in der Substantia 
reticularis den Entstehungsort der rasehen Phase vermutet.  LO~CT~. 
I)~ NO hat  dann auf Grund yon sehr umfangreichen, klug durchdachten 
Untersuchungen zunachst rein neuroanatomischer iv, dann tierexperimen- 
teller (Einflul~ yon Ausschaltungen im Hirnstammbereich auf denNystag- 
mus 15,16,19) und schlieBlich elektrophysiologischer Art ls,20 die Anschauung 
vertreten, daf3 das nystagmische Gesehehen--  wie oben erwahnt - -  durch 
komplizierte neurophysiologische Sehaltmechanismen in der Substantia 
retieularis entsteht, eine Theoric, die aber nieht unwidersprochen ge- 
blicben ist (SPIEGWL). 

Die hier vorgelegten Untersuchungen haben nunmehr jedenfalls soviel 
gezeigt, dab in der Substantia reticularis beim vestibulliren Nystagmus 
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Neurone rhythmisch aktiv 8ind. Ein groi3er Teil der insbesondere in der 
raschen Phase t/~tigen Neurone ist im dorsalen Abschnitt der media]en 
Formatio re~icularis loka]isiert, und zwar etwa in jenem Gebiet, das 
L o ~ T E  DE No auf Grund histologischer Untersuehungen bei jungen 
M/iusen (F~rbungen der Neuronenforts~tze naeh GoLGi) als ,,vestibul/ire 
Retieularis" abgegrenzt hat17,19. ]~esonders viele aktive Neurone grup- 
pieren sieh nach unseren Befunden um das L/ingsbfindel. Aber auch im 
ventralen Absehnitt der medialen Retieularis haben sieh einige rhyth- 
miseh aktive neuronale Elemente geiunden, wir kommen sogleich auf 
diese zurfiek. Was die Ausdehnung des aktiven Gebietes in rostro-cau- 
daler Richtung anbelangt, so sei darauf hingewiesen, dal~ vornehmlich 
die mediale Retieularis des Rhombencephalons exploriert worden ist. 
Immerhin ist durch einige vom rostralen Absehnitt der Rautengrube her 
in rostraler Richtung vorgenommene Einstiehe die mediale Reticularis 
unterhalb der Vierhiigel erreicht worden. Aueh hier wurden rhythmiseh 
aktive Neurone gefunden. Das Mesencephalon bedarf also noch einer 
weiteren Untersuehung. Auch die laterale Reticularis ist noeh nicht aus- 
reichend nach aktiven Neuronen durchmustert  worden. Nach orientie- 
renden Registrierungen finden sieh auch dort mit dem Nystagmus 
rhythmiseh t/~tige Einheiten. Dies ist aueh deshalb wahrseheinlich, weft 
G ~ A ~ D T  und THVH~ s nach Drehreizen in den Elementen der lateralen 
Formatio retieularis Yrequenz/~nderungen gefunden haben. 

Es ist bemerkenswert, dal~ - -  durchaus entspreehend den Vorstellun- 
gen yon LoRE~rs D]~ No - -  nicht etwa die in der raschen Phase aktiven 
Elemente einerseits und die in der langsamen Phase ts Neurone 
andererseits in besonderen ,,Zentren" zusammengefa~t sind, sondern da~ 
mit der raschen und mit der langsamen Phase fenernde Einheiten often- 
sichtlich in derselben gegion unter Umst/~nden in enger Nachbarschaft 
sieh vorfinden. Unsere 3 Registrierungen einer gehemmten und einer 
gefSrderten Zelle zugleieh (siehe Abb. 5d) legen die Vermutung nahe, dal~ 
m6glicherweise der Mechanismus der reziproken Innervation sehon in 
eng umgrenzten Teilstrukturen multipel angelegt isb und erst die 
Synchronisation der rhythmisch t/~tigen Part iarstrukturen dynamiseh 
ausreicht, um manifeste rhythmisehe Bewegungen der Bulbi hervor- 
zurufen. 

Es w~re wfinsehenswert gewesen, zwisehen der Aktivit~t yon Nerven- 
fasern und INIervenzellen zu differenzieren. ~Viit MOla~Uzzi miissen wir 
aber feststellen, dab diese Un~erscheidung mittels der angewandten Me- 
thodik bisher nieht sieher mSglieh ist, zumal in der Retieularis Zellen und 
Fasern dicht beieinander Iiegen. Es mu~ somit aueh mit der MSgliehkeit 
gerechnet werden, dab im dorsalen Abschnitt der medialen Reticularis 
aueh Fasern erfal~t worden sind, z. I~. solehe, die den Vestibulariskern 
der einen mi~ dem der anderen Seite verbinden. 
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Eine besondere Betrachtung verdient die Aktivits des Fascicuhts 
longitudinalis posterior, da einige Elektrolysepunkte streng auf diese Bahn 
besehr/inkt waren. Wir fanden im Ls der linken Seite relati~ 
hgufig Einheiten (7 gegenfiber 2 auf der rechten Seite), welche mit hoher 
Frequenz und auffaUender Konstanz feuern und bei Linksnystagmus 
wahrend der raschen Phase v611ig gehemmt sind (siehe Abb. 4c). Die 
Vermutung liegt nahe, dab diese 7 Einheiten des linken Ls 
solehe sind, die den linken Museulus rectus internus innervieren; ist doch 
die Verletzung des rechten Triangularisgebietes mit einer tonischen Aus- 
lenkung der Augen naeh reehts verkniipft, we]ehe bei Linksnystagmus in 
der raschen Phase eine Unterbrechung erfahren muB. Ein im rechten 
Liingsbfindel dorsal gelegenes Neuron, das im Zusammenhang mit den 
Linksrucken aktiviert wurde und im iibrigen ebenfalls mit hoher Fre- 
quenz konstant feuerte, k6nnte mit der rhythmischen Innervation des 
rechten Rectus internus im Zusammenhang stehen. Mit der Tatsache, dab 
in unseren Versuchen kein reiner Itorizontalnystagmus bestand und so- 
mit nicht nur Abducens und Rectus internus rhythmisch innerviert und 
gehemmt worden sind, sondern auch rhythnfische Innervationen anderer 
Augenmuskeln stattgefunden haben mfissen, ist kS wohl zu erklgren, dab 
auch im linken Langsbiindel ein in der rasehen Phase aktiviertes Neuron 
(siehe Abb. 4a) und im rechten Faseiculus long. post. auch in der rasehen 
Phase gehemmte Neurone (2 Beobaehtungen) vorgefunden worden sind. 
Aber welche Erklarungen im einzelnen auch zutreffen m6gen, allein die 
Tatsache, dab im Ls mit Sicherheit eine rhythmische Aktivit~t 
beim Nystagmus naehgewiesen worden ist, darf Interesse beanspruchen. 

Einige mit dem rhythmischen Gesehehen des Nystagmus konform 
feuernde teils gehemmte, teils gefSrderte Einheiten lagen nieht in der 
dorso-medialen Reticularis, sondern ventral. Es w~re m6glieh, dab hier 
nicht yon Nervenzellen, sondern yon Fasern im dorsalen Abschrdtt des 
Corpus trapezoides registriert worden ist, welche dem vestibularen Sy- 
stem angeh6ren. Morphologiseh ist zwar bisher noch niehts dar/iber be- 
kannt, dab vestibul~re sekundgre Afferenzen in das Corpus trapezoides 
einstrahlen. Da nun aber G~I~A~)~ ~ naehgewiesen hat, dab Projek- 
tionen des N. vestibularis und zwar im wesentlichen homolaterale, zum 
Tell abet auch solche der Gegenseite im Gebiet der caudalen Vierhfigel 
und des Corpus genieulatum mediale neurophysiologisch nachweisbar 
sind (es wurden Frequenz~nderungen der Neurone bei physiologisehen 
Vestibularisreizen gefunden), ist die Vermutung erlaubt, dab es Vesti- 
bularisfasern geben k6nnte, welche den gleichen Weg wie die I-I6rbahnen 
nehmen. Zu diesen Wegen geh6rt abet auch der fiber das Corpus trape- 
zoides. 

Uber die locker gekoppelten Einheiten ware erst in der folgenden 
Arbeit zu diskutieren. 
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Eine vorl~ufige Zusammenschau der z. Zt. vorliegenden Untersuchun- 
gen li~ltt vermuten, dal~ der Nystagmus nicht yon einem umschriebenen 
, ,Zentrum" hervorgerufen wird, welches gleichsam das ganze Geschehen 
dirigiert, sondern auf der koordinierten Aktivit~t versehiedener Grisea 
und ihrer Verbindungen basiert, letztlich also auf der koordinierten T/~tig- 
keit in einer sehr ausgedehnten, sich fiber weite Abschnitte des Hirn- 
stammes erstreekenden Funktionsstruktur,  die fiberdies auch noch yon 
anderen Teilen des ZNS her Beeinflussungen erf/~hrt. 

Zusammeniassung 
1. Es wird fiber die Aktiviti~t einzelner Neurone der medialen Formatio 

reticularis des Rhombencephalons beim vestibul~ren Nystagmus berich- 
tet. Der Nystagmus wurde durch eine kleine L~sion 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 nnd 2. mit der langsamen 
Phase aktivierte Elemente. 

3. Die in der raschen Phase aktivierten Neurone zeigen wiihrend 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 vermindertcr Frequenz 
weiter. Die Zeitgestalt des Erregungsmusters ist verschieden: Manche 
Einheiten feuern in der langsamen Phase mit ann~hernd konstanter 
Frequenz, bei anderen ist ein Frequenzanstieg zu deren Ende hin und 
schliel~lich bei einer 3. Gruppe ein Frequenzmaximum am Anfang der 
langsamen Phase feststellbar. 

5. Beim vestibul~rcn Nystagmus sind demnach 2 Neuronentypen mit 
reziproker Innervation alternierend ti~tig. Es wird angenommen, dal~ 
den Bahnungs- und Hemmungsvorg~ngen an den beteiligten Neuronen 
beim Nystagmus nicht Verst~rkungsvorg~nge in Neuronenkreisen, 
sondern elelctrotonische Depolarisations- und Polarisationsvorg~tnge zu- 
grunde liegen. 

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

7. Zur Lokalisation der aktiven Einheiten dienten elektrolytische 
Li~sionen. Laut  histo]ogischer Kontrolle ist die Mehrzahl der aktiven 
Einheiten im dorsalen Abschnitt der medialen Formatio reticularis gelegen. 
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Einige im ven t ra len  Teil der medialen ge t ieu lar i s  gefundene Einhe i ten  
legen die Ve rmutung  nahe,  dab manehe  Vestibularisfasern zusammen 
mi t  akust isehen Fasern  ihren Weg fiber das Corpus trapezoides zum 
Corpus genieula tum mediale u n d  den un te ren  Vierhiigeln nehmen  k6nn-  
ten.  Sowohl mit der raschen als auch mit der langsamen Phase aktivierte 
Neurone/inden sich bei gleicher Nystagmusrichtung au/ beiden Seiten der 
Reticularis. 

8. Auch im Fasciculus longitudinalis posterior sind rhythmisch t~itige 
Einheiten anzutreffen. Besonders eharakterist iseh scheinen bei Links- 
nys tagmus  dem l inken Lgngsbfindel angeh6rende hoehfrequent  feuernde 
E inhe i t en  zu sein, die w/~hrend jeder raschen Phase gehemmt  werden. 
M6glicherweiso sind dies Nervenfasern,  welehe den l inken  Rectus  in te rnus  
innervieren,  der bei L inksnys tagmus  in  der raschen Phase rhy thmisch  
gehemmt  wird. 

9. Die Bedeutung  der Unte r suchungen  ffir die allgemeine Neuro- 
physiologic zentraler  R h y t h m e n  wird diskutiert .  Es hag sich gezeigt, dab 
yon  der Format io  reticularis n ieht  nu r  globale fSrdernde u n d  hemmende  
Einflfisse au f  die Gesamtakt iv i t / i t  des Organismus u n d  die ~ o t o n e u r o n e  
ausgohen, sondern dab im reticul/~ren System auch eine sehr feine Diffe- 
renzierung der neurona len  Aktivi t / i t  besteht.  
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