
Arehiv fiir Psychiatric und Zeitsehrift f.d.ges.Neurologie, tfd. 196, S. 402--420 (1957) 

Aus der Universit~ts-Nervenklinlk G6ttingen (Direktor: Prof. Dr. G. EWXLD) 
Neurophysiologisehe Abteilnng (Leiter: Prof. Dr. 1L Dvv,~si~cG) 

Die ,,locker gekoppelten" Neurone der Formatio retieularis 
des Rhombencephalons beim vestibul~iren Nystagmus 

Vor~ 
]~. DUENSING und K.P. SCHAEFER 

Mit 7 Textabbildnngen 

(Eingegangen am 17. Aug,u~t 1957) 

Nach unserer vorangehenden Mitteilung 5 sind beim vestibul/iren 
Nys$agmus in der medialen Formatio retieularis des I~hombencephalons 
mit Hilfe der Mikroelektrode rhythmiseh aktive Neurone nachweisbar. 
Es haste sich zeigen lassen, dai3 offenbar 2 Gruppen yon Neuronen 
Mternierend akt, iviert werden, yon denen die eine in der raschen und die 
andere in der ]angsamen Phase feuert. Neben diesen mit dem nystag- 
mischen Gesehehen lest koordinierten Einheiten sind wir bei unseren 
Untersuchungen auf solehe gestogen, welehe nut in lockerer Koppdung 
mit dem Nystagmus aktiv sind und die ebenfalls in die beiden erw/ihnten 
Untergruppen zerfallen. Diese ,,locker gekoppelten" Neurone sollen in 
der vorliegenden Mitteilung n/iher beleuehtet werden. 

)iethodik 

Die Methodik w~r die gMche, wie sie in unserer 1. Mitteilung 5 besehrieben 
worden ist. In allen Vorsuehen wurde Mso dureh Lision des reehten Vestibularis- 
kemgebietes Links-Nyst~gmus erzeugt und die mediMe Formatio reticul~ris nach 
konform mit dem Nystagmus ak-~,ivierten Elementen mit der Mikroelektrode 
durehsucht. Bei einem Toil der locker gekoppelten Einheiten sind Sinnesreize - -  
Streiehen mit dertIand fiber eine Pfote, Anruf oderHiMeklatsehen, rhythmische 
Belichtung der Augen mit der Taschenlampe - -  appliziert worden. Der Zeit- 
punkt des Sinnesreizes wurde mittels einer Reizmarke auf der Kurve angegeben. 
Hinsiehtlieh der Einteilung des Ablaufs der Augenbewegungen, wie sie im Elektro- 
nyst~gmogramm (ENG) siehtbar gemacht wurden, kann ebenfalls ~uf die voran- 
gehende Arbeit ,~ verwiesen werden. 

Resultate 

Die locker gekoppelten Einheiten sind in erster Linie dutch folgende 
3/Ierkmale charakterisiert: 1. Die Frequenz der Entladungen kann auch 
bei gleichbleibender Frequenz des Nystagmus erheblichen Xnderungen 
unt~rliegen. 2. Die zeitliehen Beziehungen zwischen der Aktivitgt dieser 
Neurone und dem Nyslbagmus sind freiere als bei den lest gekoppelten 
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Einheiten. Es kann im Verlauf einer 1//ngeren Registrierung der Zeit- 
punkt  einer im Zus~mmenhang mit  der raschen Phase auftretenden 
Aktivierung oder t I emmung sowoh] in I~iehtung der Anteposition als 
auch der Versp/~tung sich verlagern. 3. Die nystagmogene Frequenz- 
beeinflussung k~nn inkonstant oder geringgradig sein und in Einzelf//llen 
hinsichtlich ihrer Richtung Umkehrungen erfahren. 4. Die locker ge- 
koppelten Einheiten sind - -  soweit sic in dieser Beziehung getestet 
wurden - -  dureh Sinnesreize verschiedener Qualit//t aktivierbar oder 
hemmb~r und erweisen sich damit  als ~bh/~ngig veto arousal-Mechanis- 
mus. 5. Erw/~hnenswert ist sehliel~lieh die - -  im Vergleieh zu den lest 
gekoppelten Einheiten - -  im Durchschnitt  relativ grol]e Amplitude und 
geringe Frequenz dieser Einheiten. 

Wit  haben etliche Neurone mit  dem Kennzeichen der lockeren Kop- 
pelung registriert, ohne jedoch die Beeinfluf3barkeit durch Sinnesreize 
zu prfifen, teilweise weft das Merkmal uns zungchst noch nieht bekannt  
war, teilweise aueh in der Beffirchtung, die Einheit kSnne dutch die 
reizbedingte motorische Reaktion des Tieres verlorengehen. Auch mit  
lest gekoppelten Einheiten zugleieh sind manchmal  die Entladungen 
locker gekoppelter Neurone erfugt worden s. Wir streifen die nicht 
mit Sinnesreizen getesteten Einheiten nur kurz (Abb. 1) und befassen 
uns im wesentlichen mit  den durch verschiedenartige Afferenzen 
beeinflul3baren Einheiten. An Hand  yon Abbildungen sollen die vor- 
weg zusammenfassend besprochenen Kriterien dureh Beispiele belegt 
werden. 

Abb. 1 a zeigt ein locker gekoppeltes w~ihrend der raschen Phase des 
Nystagmus aktiviertes -~Teuron, auf welches das Kennzeichen der in- 
konstanten Beeinflussung zutrifft. Die Einheit erf~hrt beim 1. und 
3. Ruek eine deutliche Frequenzsteigerung; beim 2. Ruck ist die Be- 
einflussung fraglieh. Auf Streifen b und e ist eine andere locker gekoppelte 
Einheit wiedergegeben, die im Zusammenhang mit  der Augenbewegung 
gehemmt wird. Die Entladungen dieser Einheit erfolgen auf Streifen b 
in unregelm/~l~igen Abst/~nden und mit  variierender Frequenz, so dab 
bei Betrachtung dieses Kurvenabschnit tes allein ein Zus~mmenhang mit  
dem Nystagmus bezweifelt werden kSnnte. Auf Streifen c kommt  dann 
aber auf Grund der grSf~eren Entladungsdiehte die - -  teilweise tibrigens 
mit  ziemlich l~nger Latenz vor dem Ruck e i n s e t z e n d e -  Hemmung ein- 
deutig zum Vorschein. Zeile d schliel]lich zeigt eine Einheit, die zwar 
regelm/fftige, ~ber nur sehr geringgr~dige Aktivierungen (Verkiirzung 
des Abstandes der spikes) im Zusammenhang mit  der raschen Phase 
erf/thrt. 

Alle nachfolgenden Abbildungen machen nieht nur mit  den Eigen- 
schaften der locker gekoppelten Neurone, sondern auch mit  der l~eaktion 
auf Weckreize bekannt.  
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Auf Abb. 2 sieht man eine Einheit, die in lockerem Zusammenhang 
mit dem Nystagmus t/~tig und dureh akustisehe Reize aktivierbar 

r162 

ist. Nach einem lauten Anruf (siehe t~eizmarke) feuert die Ein- 
heir w~hrend der nachfolgenden raschen Phase und Endstellung mit 
einer Frequenz yon etwa 30/sec. Bei den folgenden Augenrucken ist die 
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Frequenz der Entladungen bereits wieder kleiner (8/see) und der Beginn 
des Feuerns erfolgt zunehmend sp~ter. In  der Mitre yon Streifen b hSrt 
die Einheit zu feuern auf. Ein nochmaliger akustischer Reiz (s. e) bringt 
eine geringere Aktivierung mit  sich als der Reiz in a, doeh kommen durch 
ihn die Entladungen wieder in Gang. Zu beachten sind auch die flfichtigen 
Frequenzabnahmen beim letzten Ruck der Zeile a und bei Ruck 2 in e. 
Wir sehen mehrere unserer oben angegebenen Kriterien wie schwankende 
Zahl der Entladungen, variierende zeitliche Zuordnung zum nystag- 
mischen Geschehen, Abh~ngigkeit von Sinnesreizen erffillt. 

Eine etwas kr~ftigere ,arousal" nach einem sensiblen Reiz veran- 
schaulieht Abb. 3. Die dargestellte Einheit feuert ohne Applikation yon 
Sinnesreizen 2 - -3 rea l  nach der raschen Phase (s. Streifen a), teilweise 
noch w~hrend der Rfiekbewegung, teilweise noch sp/~ter, also eine zeit- 
liche Zuordnung, welche bei den lest mit  dem Nystagmus gekoppelten 
Einheiten nur ausnahmsweise beobachtet  wird. Ein zartes Streiehen fiber 
die linke t t interpfote,  dureh ein Liehtsignal markiert ,  hat  das Tier un- 
ruhig gemacht, wie man an der schwankenden Grundlinie erkennt (s. b, 
Anfang). Naeh Reizende treten mehrere Linksrucke mit gesteigerter Fre- 
quenz auf, deren Amplitude gleichzeitig vergrSBert ist. Erst  im Verhuf  
des Streifens e nimmt die Frequenz des Nystagmus langs~m wieder ab, 
und aueh die Amplitude geht auf die Ausgangswerte zurfiek. Parallel mit  
dieser tempor/~ren Aktivierung der Nystagmusintensits  l~uft nun eine 
sehr eindrucksvo]le Steigerung der Entladungsintensitiit unserer Einheit. 
Dieselbe feuert auf Streifen b mit  wesentlich erhShter Frequenz. Zugleieh 
erfolgt der Entladungsbeginn enger im Zusammenhang mit  der raschen 
Phase als in a. Bei den folgenden I~ucken (Streifen e) t r i t t  dann eine fort- 
sehreitende ,,Beruhigung" der Einheit ein, deren Frequenz laufend ab- 
nimmt.  Bemerkenswert ist es, dal] der Entladungsbeginn sieh gegen 
Kurvenende wieder versp/s - -  ghnlieh wie in a. Hier ist also aueh das 
Merkmal der loekeren zeitliehen Zuordnung des Entladungsmusters zum 
Nystagmus besonders sinnf/~llig. 

Dafiir, dab der Zusammenhang zwisehen der dureh den Sinnesreiz 
offenbar hervorgerufenen Weckreaktion, dem Nystagmus und der Neu- 
ronenaktivit/~t reeht kompliziert sein diirfte, sprieht Abb. 4. Die ohne 
Sinnesreiz spontan nieht feuernde Einheit wird hier in versehiedenem 
Grade dureh ein leiehtes Streiehen tiber eine Pfote aktiviert. Bei Reiz 1, 
2 und 3 feuert die Einheit mit  sehr kurzer Latenz naeh Reizanfang ein- 
mal. Beim t., 2. und 4. t~eiz wird sic dann offensiehtlieh im Zus~mmen- 
hang mit  dem dureh den Reiz provozierten Nystagmus zu etliehen Ent-  
ladungen veranlagt.  Dabei setzt naeh Reiz 1 das Feuern sehon vor der 
Linksbewegung und naeh Reiz 2 erst im Zus~mmenhang mit  der 
Endstellung ein, um dann langsam wghrend der l~tiekbewegung des 
Auges abzuebben. DaB naeh l~eiz 3, der ebenfalls die einmalige initiale 
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Entladung der Einheit hervorruft, aber keinen Nystagmus provoziert, 
die Einhei~ nicht mit  einer Entl~dungsfolge reagiert, zeigt, dal~ die 
Entladungen n~ch Reiz 1, 2 und 4 nicht unmittelbare, sondern in- 
direkte Reizeffekte - -  durch den Augenruck vcrmittelt  - -  sind. Noch 
wieder a.nders ist die Konstell~tion bei Reiz 4: Hier fehlt die einm~lige 

Abb. 4 a--d .  Unterschwellig erregte arousal-]~inheit bei unterschwelligem Nystagmus, der j eweils dutch 
sensible :Reize provoziert wird. In  Abh~ngigkeit Yore Nystagmus erfghrt die Einheit Aktiviernngen 

(Einzelheiten im Text) 

Entladung der Einheit sofort nach Reizbeginn; gleichwohl wird wie 
bei Reiz 1 und 2 ein Nystagmus provoziert, mit  dem zusammen unsere 
Einheit feuert. 

Die Beziehungen zwischen Nyst~gmus und arousal gestalten sich 
in dieser Beobachtung also folgendermaBen: Der Reiz veranlaB~ 1. nach 
sehr kurzer, unter den Bedingungen der Registrierung nicht ns be- 
s t immbarer  L~tenz eine ,,Sofortentladung" der Ze]le (die w~hrscheinlich 
,,getriggert" ist) und setzt 2. eine Weckreaktion in G~ng, und zw~r un- 
abhs d~von, ob die initiale ,,Sos stattfindet oder nicht. 
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lm Zuge der arousal wird der Nystagmus ma:ni/est, und die rasche Phase 
bringt ihrerseits Entladungen der Einheit mit sich. 

Locker gekoppclte Einheiten, die mit der raschen Phase gehemmt 
werden, stellt Abb. 5 dur. Die regelmggig feuemde, groBa, mplitudige 
Einheit auf Strei~bn a erfghrt im Zusammenhang mit der raschen Phaso 
und der Endstellung eine sehr geringe Frequenzminderung. Auf Streif~n b 
ist die Grundfrequenz insgesamt ein wenig langsamer, und die gemmung  
fgllg deutlieher aus; sie ist am stgrksten ausgeprggt bei dem letzten 
Linksruck am Ende des Streifens b. Die Tatsa, ehe, dab auf Sfreifen b 
die Grundlinie einen deutliehen Muskelpotentialeinbruch aufweist, lgBt 
darauf sehlieBen, dab die Zunahme der Hemmung mit einer inzwisehen 
eingetretenen Mlgemeinen Erregung des Tieres zusammenhgngen muff. 
Abb. 5e ist einem anderen Versueh entnommen. Die hier registrierte 
kontinuiertieh feuernde Einheit wird ebenfalls im Zusammm~ang mit 
dem Nystagmus, aber erst nach der raschen Phase oder im Endstetlungs- 
bereieh gehemmt. Auf der reehten tIglfte des abgebildeten Streifens ist 
wieder eine Erregung des Tieres an dem l~{uskelpotentialeinbruch ah- 
zulesen. Wghrend nun zugleich Frequenz des Nystagmus und Amplitude 
der rasehen Phase zunehmen, erreieht die t temmung unserer Einheit 
wesenttieh h6here Grade, kenntlich am der geringeren Zahl der Ent- 
ladungen und der Verlgngerung der Hemmungspause. 

Zuletzt soll ein Beispiel dafiir gegeben werden, dab parallel mit 
den Nystagmen stattfindende Aktivierungen oder Hemmungen nieht 
ein unvergnderliehes Merkmal der regist, rierten Einheiten sein miissen, 
sondern dal~ in gewissen Fglten bei der gleiehen Einheit die dem Nystag- 
mus konform laufende Reaktion einem R, iehtungswandel unterliegen 
kann. Wir sehen auf unserer Abb. 6 eine mit einer Frequenz yon 12 bis 
14/see entladende grogamplitudige Einheit. Zugleieh finder man die 
spikes 1--2 kleinerer Einheiten, die aber unberfieksiehtigt bleiben sollen. 
Am Anfang yon a gerg~ das Tier, erkennbar an den zahlreiehen Artefak- 
ten, in ziemlich heftige Erregnng; das Verha, Iten unserer Einheit lggt sieh 
zungchst einige Sekunden lang nieht sieher beurteilen. (Wahrscheinlieh 
finden kurzdauernde Hemmungen start.) Anschliegend isf~ die Kurve abet 
wieder teehniseh einwandfrei. Wiederum ist der Nystagmus dutch die 
spontane Unruhe des Tieres deutlieh aktiviert worden (Frequenzsteige- 
rung hier bei nahezu ungegnder~er Amplitude). Unsere Einheit, feuert 
wghrend etlieher Linksrueke mit zusgtzlieh gesteigerter Frequenz (s. a, 
2. tIglfte). Mit abklingender arousal wird eine Frequenzminderung des 
NysSagmus siehfbar, zugleich geht die Ent01adungsdiehte der Ein- 
heir wesentlieh zuriick (s. b, c). l'Jberraschenderweise sind nun die beiden 
Linksrucke in b mit einer Hemmung unserer Einheit, vergesetlschafte~. 
Kurz darauf jedoeh feuert dieselbe, nut  noah untersehwellig erreg~, ver- 
einzel~ offenbar auf Grund der aktivierenden Wirkung des Nystagmus 
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im lockcren Zusammenhang mit der raschen Phase (e), um sehlieftlich 
ganz zu sehweigen (nicht abgebildet). 

Das g]eiche Geschehen, also der WeehseI yon Aktivierung und Hem- 
mung bei derse]ben Einheit wurde noeh in 2 weiteren Registrierungen 
beobaehte~. In  dem einen Falle lagen die Verh/iltnisse so, dab die rasehe 
Phase bei frequentem Feuern der Einheit zu einer Hemmung ftihrte, 
bei nur seltenen Entladungen der Einheit dagegen eine aktivierende 
Wirkung hatte. In dem anderen Falle waren Linksrueke bei einer 
mittelfrequent feuernden Einheit in der l~ege] mit einer Frequenz- 
steigerung verbunden. Bei einem besonders heftigen Augenruek, der eine 
arousal einleitete (erkennbar an dem Muske]potentialeinbrueh), wurde 
die Einheit hingegen gehemmt. Es kSnnen also mit Schwankungen des Er- 
regungszustandes der gleichen Einheit reziproke Reaktionen einhergehen. 

Lokal isat ion 

Ober die Gesamtzahl der im Rahmen dieser Arbeit gefundenen locker 
gekoppelten Einheiten, yon denen also bei einem Tell die l~eaktion im 
Rahmen der arousal nieht bekannt ist, geben unsere Tabellen Auskunft, 

Tabolle 1. Die Lokaliaation der locker gekoppelten Einheiten nach ihrer Lage rechts 
oder links der Mittellinie 

mit EP . . . . . . .  
ohne EP . . . . . . .  
insgesam~ . . . . . .  

links 
in der raschen Phase 

gef(irdert gehemm~ 

5 1 
2 3 
7 4 

rechts 
in der rasehen Phase 

gefSrdert gehemmt 

3 5 
3 5 
6 10 ~ 27 

Tabelle 2. Die Lokalisation der locker gekoppdten Einheiten nach ihrer Lage im 
ventralen oder dorsalen Bereich 

mit EP . . . . . . .  
ohne EP . . . . . . .  
insgesamt . . . . . .  

dorsal 
in der raschen Phase 

gef6rdert gehemmt 

6 5 
4 6 

10 11 

ventral 
in der rasehen Phase 

gef0rdert gehemmt 

2 1 
1 2 
3 3 = 27 

aus denen zngleich die Verteilung fiber die einzelnen Quadranten des 
Hirnstammquerschnitts zu entnehmen ist (s. aueh Abb. 7). Von 14 Ein- 
heiten ist die Lage durch Elektrolyse-Punkte genau und von 13 weiteren 
dureh Einstichort oder die relative Lage zu E-Punkten ngherungsweise 
bekannt. Was die Seitenverteilung anbelangt, so ist festzustellen, daft bei 
Linksnystagmus, wie er in allen Versuehen dureh eine Vestibulariskern- 
l~sion rechts erzeugt worden ist, in der raschen Phase aktivierte locker 
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g e k o p p e l t e  E i n h e i t e n  sich r ech t s  u n d  l inks  in  p r a k t i s e h  g le ieher  I-Iaufig- 

k e i t  g e f n n d e n  haben ,  w a h r e n d  die  in  de r  r a s e h e n  P h a s e  g e h e m m t e n  a u f  

de r  r e c h t e n  Se i te  i iberwiegen ,  was  aber  zu  Sch luBfo lge rungen  in  A n b e t r a e h t  

des  r e l a t i v  k l e i n e n  Ma te r i a l s  n i c h t  be r eeh t i g t ,  D ie  Zah l  a i ler  g e h e m m -  

t e n  (14) u n d  al ler  g e f 6 r d e r t e n  (13) N e u r o n e  h a l t  s ich die W a a g e ,  w a h r e n d  

u n t e r  den  fes t  g e k o p p e l t e n  - -  mSg l i ehe rwe i se  d u r e h  d e n  F e h l e r  de r  klei-  

n e n  Zah l  - -  die g e h e m m t e n  in der  M i n d e r h e i t  w a r e n  s. W a s  die  V e r t e i l u n g  

zwischen  dorsa l  u n d  v e n t r a l  a n b e l a n g t ,  so l i egen  m e h r  d u t c h  E P  loka l i -  

s ier te  E i n h e i t e n  dieses T y p s  dorsa l  (11) als v e n t r a l  (3), wobe i  zu  b e a c h t e n  

ware ,  dal~ m6g l i che rwe i se  zu  

d e n  b ie r  a n g e f i i h r t e n  l ocke r  

g e k o p p e l t e n  E i n h e i t e n  solehe  

gehSren ,  die  B e z i e h u n g e n  z u m  

a r o u s a l - S y s t e m  n i e h t  bes i t zen .  

Bez / ig l i eh  de r  c a n d a l - r o s t r a l e n  

V e r b r e i t u n g  g i l t  das  in  de r  

v o r a n g e h e n d e n  A r b e i t  y o n  den  

f e s t g e k o p p e l t e n  N e u r o n e n  Ge- 

sag te  : A u e h  locke r  g e k o p p e l t e  

E i n h e i t e n  h a b e n  sieh y o n  der  

u n t e r e n  Ol ive  bis h e r a u f  z u m  

eanda l en  M i t t e l h i r n  ge funden .  

Auch die abgebildeten Einheiten 
liegen an sehr verschiedenen Stel- 
len. Von 4 der bier wiedergegebe- 
hen I~egistrierungen ist der Ab- 
leitepunkt dnrch histologische Kon- 
trolle genaubekannt:  Diein Abb. 1~ 
dargestellte Einheit liegt in der 
medialen Reticularis dorsal unter 
dem Abducenskern auf der rechten 
Seite, die Einheit yon Abb. 2a im 
rechten Triangularis (i) in der 
Ebene des Abducenskerns, die in 
Abb. 3 c wiedergegebene Eir~ei t  in 
der medialenRe~ieularis rechts un- 
gef~thr in der Mitre der Dorsoven- 
tralaehse in der Ebene des vor- 
deren Poles des motorischen Trige- 
minuskerns, und die Einheit yon 

\ / 

:2F | $& FAr 

b 
Abb. 7 a u.b. Lage der durch einen Elektrolysepunk~ 
lokalisierten locker gekoppelten Nystagmus-abh~ngi- 
gen Neurone der t~eticularis des l%hombencephalons. 
�9 mit der raschert Phase aktivierte, �9 mit der raschert 
Phase gehemlnte Neurone. a Schematischer Itirn- 
stammqnerschnit$ im Niveau des Facialiskerns. 
b Quersclmitt i~ H6he des Nervus VII und zugleieh 
des Abducenskerns. Einheiten benachbarter Niveaus 
wtu~den in die beiden abgebi]deten Querschuitte 
(hMbschema~iseh) des Hirnstammes hineinprojiziert. 
F.Lp. Fasciculus long. post.; N.VII :Nucleus nervi 

Facialis; V I I  Nervus VII; V I I I  Nervus VIIi 

Abb. 3, Tell d in der ventralen It/~lfte der medialen Retieularis in der Ebene un- 
mitte]bar caudal yore Abdueenskern. Bei den flbrigen 4 Einheiten ist die Lage nur 
n~herungsweise bekam~t. Da der Einstieh unter Augenkontrolle erfolgte, wissen wir 
so viel, dab es sich um Einheiten der mediale~ I~eticularis handelt, und zwar in 
folgenden Niveaus: in H6he des Abducenskerns (Abb. 2b), in tt5he des motori- 
schen Trigeminuskerns (Abb. 3a und b), etwas vor der Ebene des Abdueenskerns 
(Alob. 4) und in der ttShe des Abducenskerns (Abb. 4@ 
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Bespreehung der Ergebnisse 

Kennzeiehen der in der vorliegenden Arbeit behandelten Einheiten 
des ghombencephalons ist einmal die eing~ngs bereits im einzelnen ge- 
sehilderte lockere Beziehung zu dem - - i n  unseren Versuehen dutch 
L/ision des rechten Vestibulariskerngebiets erzeugten - -  Nystagmus 
einerseits und die Abhgngigkeit der Aktivit/~t yon Sinnesreizen ver- 
sehiedener Qualit/~ten und damit wahrseheinlieh vom arousal-Apparat 
andererseits. 

Das aseendierende und zugleich aktivierende reticulgre System des 
Hirnstamms ist naeh hinweisenden Arbeiten versehiedener Autoren13, i0 
yon Mo~vzzI u. MA~OUN 1949 entdeckt worden. Durch die t~eizung 
dieses Systems im Bereich des unteren Hirnstammes sind sowohl elektro- 
physiologisch (Desynchronisation des EEG bzw. ECG) als auch im Ver- 
halten des Tieres die Zeichen der Weckreaktion (,,arousal-reaction") und 
dureh L/ision desselben umgekehrt Zeiehen der Apathie und Sehlafsucht s 
zu erzeugen. Nachdem durch t~egistrierungen mit 3{akroelektroden im 
bulb/iren, mesencephalen und diencephalen Niveau der Formatio reti- 
cularis festgestellt worden war, dab durch verschiedene Afferenzen ein 
aktivierender Effekt erzielt werden kann6, i6, ist die I~eticularis auch 
mittels der Mikroelektrode untersucht wordenl,~,a,i% 15. Dabei hat sich 
herausgestellt, dal3 reticul/ire Einheiten yore Kleinhirn2, TM, yon der Hirn- 
rinde~, 2 sowie durch sensible a und akustische 1 l~eize beeinflugbar sind 
und dal~ eine Konvergenz mehrerer A//erenzeu au/ ein und dasselbe Neuron 
nicht ungew6hnlich ist. Was die Beziehung zur sensiblen Sphgre an- 
belangt, so ist h~ufig dieselbe Zelle yon allen 4 Extremitgten her in ihrer 
Erregbarkeit ver/inderliehL Die Effekte gehen bei manehen Neuronen 
in t~ichtung der Aktivierung, bei anderen - -  seltener - -  in I~iehtung der 
Hemmung. Die Antwort - -  etwa naeh Isehiadicusreizen - -  kann aber 
auch komplizierter Art sein und in einer ]~requenzsteigerung mit nach- 
folgender I-Iemmung bestehen-~ und es k6nnen irregul/~re Fluktuationen 
anwaehsender und abnehmender Frequenz im unspezifischen System 
am einzelnen Neuron beobachtet werden ~1. Diese Beeinflussungen der 
reticul/iren Einheiten dureh Reize verschiedener Qualit/~t gesehehen 
vielfaeh im t~ahmen einer allgemeinen Weckreaktion. 

Gehen wit nun zu einer Betraehtung unserer eigenen Untersuehungen 
fiber, so ist als wesentliehstes l%esultat festzustellen, dab wit in der 
l~etieularis des Rhombencephalons - -  wenn auch nieht auf den ventro- 
medialen Tell derselben besehr/~nkt - -  Einheiten gefunden haben, die 
einerseits dutch sensibZe und akustische Reize beeinfluflbar sind und sich 
damit als vom arousal-System abhgngig erweisen, und die zugleich rhyth- 
mische Frequenziinderungen in lockerer Koppelung lcon]orm mit dem 
Nystaymus erkennen lassen. 
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Wghrend bereits die BeeinfluBbarkeit - -  ira wesentliohen Hemmbar-  
keit - -  best immter  Reticulariseinhdten veto Kleinhirn her (dureh ano- 
dische Polarisation) nachgewiesen worden ist2, ll, ergibt sich aus unseren 
Untersuohungen, dug eine weifere Afferenz derartiger Neurone der 
gestibularapparat bilden kann. Bei einem Teil de," Einheiten ist naoh 
einem sensiblen oder akustisehen Reiz oder aueh im Gefolge einer 
Spontanerregung des Tieres eine t'regue~zzzunahme zu verzeiohnen. 
Latenzzeitbestimmungen sind in unseren l~egistrierungen nieht mSglieh, 
da als Reiz meist ein leichtes Streiohen fiber die Pfote diente, akustisehe 
Signale nur grob mit einer yon der t t and  betgtigten Taste markiert  und 
elektrisohe Reize nieht angewandt worden sind. Trotz der unsoharfen 
l~eizsetzung ergibt sieh aus unseren Kurven,  dab - -  jedenfalls naeh 
leiehtem Reiz - -  die ,,arousal" mit  einer relativ langen Latenz beginnt 
(s. Abb. 3b), doeh kommen aueh knrze I, atenzen vor (s. die ,,Sofort- 
entladungen" in Abb. 4). - -  Die gezghlten Maximalfreq31enzen liegen in 
der GrSBenordnung yon 60--70/see, wie sie aueh yon anderer 8eite an- 
gegeben worden sind i, doeh sind etwas niedrigereFrequenzen hgufiger. 
Fluktuierende Frequenzgnderungen, wie sic M A C ~  u. Mitarb. be- 
schrieben haben, sind auch in unseren Registrierungen zu erkennen, sie 
stehen zum Tell mit  dem Nystagmus im Zusammenhang, ereignen 
sich zum Teil abet unabhgngig davon (s. Abb. 2a Ende sowie 2c). 
Wenn die ,,arousal" in unseren Beobaehtungen im Durehschnitt  
nieht sehr lange anhielt (in Abb. 2 16 sec; Abb. 3 etwa 10 see; Abb. 6 
15 see), so liegt das vermutlieh an der geringen Intensitgt  des I~eizes. 
Da die Tiere sieh nur in leiehter Narkose befanden oder aber nahezu 
waeh waren, muBten wir motorisehe Abwehrreakfionen zu vermeiden 
suehen, damit  die Mikroetektrode sich nieht yon der Zelle entfernte. 
Abet nieht nur Frequenzsteigerungen, sondern aueh bis zur Bloekie- 
rung gehende Hemmungeu der Entladungen, sei es im Gefolge spon- 
tan aufgetretener Erregungen, sei es unter dem EinfluB yon Singes- 
reizen, haben wir in Ubereinstimmung mit  v. BAU~GAgT~ U. MOLLICA 
sowie NaCu~vn, 0AL~A u. MAGOU~ bei manchen Einheiten beobaehten 
kSnnen. 

Betraehten wir nun die Beziehungen zwisehen dem Nystagmus und 
der Aktivi tgt  der hier registrierten Einheiten. Inferessant ist zu- 
ngehst die Tatsaehe, dag die~enigen Einheiten, die dureh die mvusal 
aktiviert werden, auch im Zusammenhang mit der raschen Phase des 
Nystagmus eine .Frequenzsteigerung erfahren, wghrend dutch die arousal 
gehemmte Einheiten dutch die rasche Phase des Nystagmus ebenfalls in 
Richtung der Hemmung beeinflugt werden (s. Abb. 5). Die rasehe Phase 
hat  hier demnaeh die g]eiehe Bedeutung wie ein anderweitiger Sinnes- 
reiz oder eine kurzdauernde arousal, ein tIinweis in der giehtung,  dag 
ihr, wie an anderer Stelle 5 bereits hervorgehoben worden ist, ein aktives 



416 F. DUENSING und K. P. SCHAEFER: 

Moment zukommen d/irfte. Was die zeitlichen Verh~iltnisse zwischen 
Augenruck und Entladungen der Einheiten betrifft, so ist - -  trotz der 
relativ geringen Geschwindigkeit des Papiervorschubs - -  an verschie- 
denen Stellen zu sehen, dal3 die Frequenzsteigerung oder Frequenz- 
abnahme der rasehen Phase des Nystagmus nachfolgt (s. Abb. 2b, 3, 4b). 
(Eine Ausnahme maeht in dieser Beziehung Mlerdings die Einheit der 
Abb. 6, da hier die Frequenzsteigerung in Zeile a u n d c  - -  wie bei den 
festgekoppelten Einheiten - -  kurz vor dem Anfang der raschen Phase 
beginnt.) Die erw/~hnten La~enzen ]egen die Annahme nahe, dab die 
bier gefundenen Einheiten erst sekundi~r durch das dem Nys~agmus 
zugrunde liegende neurophysiologische Geschehen angetrieben oder ge- 
hemmt werden, und dab zwischen dem ,,spezifischen" vestibul~ren 
Funktionssystem und den bier gefundenen retieul~ren ,,unspezifisehen" 
Einheiten entweder etliche Synapsen eingeschaltet sind oder langsame 
elektrotonische Vorg~nge als Zwisehenglied dienen. Auch an die Mit- 
wirkung humoraler Vorg~nge ist zu denken. 

Die zeitlichen Beziehungen zwischen Nystagmus und Aktivit~ts- 
s sind nicht konstant, sondern ver~nder]ieh, weswegen wi res  
ffir berechtigt hielten, hier yon locker geko~ppelten Nystagmus-abh~ngigen 
Einheiten zu sprechen. Aus Abb. 3 ist beispielsweise in dieser Hinsicht 
folgendes zu entnehmen: Bei niedrigem Pegel des Erregungszustandes 
der erfal3ten l~eticulariszelle folgen die Entladungen auf die rasche Phase 
mit relativ ]auger Latenz (s. Zeile a sowie die 2 ]etzten l~ueke yon Zeile e). 
Ist  hingegen durch eine arousal die Grundfrequenz erhSht worden, so ist 
nieht nur die Zahl der Impulse pro Augenruek gr613er, sondern die Fre- 
quenzsteigerung beginnt ]ri~hzeitiger, wenn auch meistens nicht vor Ende 
oder ws der rasehen Phase (s. die 3 ]etzten l~ueke in Zeile b). - -  
Die beidenFaktoren : Intensits der Frequenzsteigerung und zeitlicher Be- 
ginn der Entladungen sind aber nicht lest miteinander verknfipR. Denn 
in Abb. 3, Zeile c, Anfang, erfolgt bei geringer Aktivierung der Ent- 
ladungsbeginn nut  wenig sparer als vorher (Zeile b, Ende) bei bestehender 
arousal, t3brigens wird aueh die Hemmung der in Abb. 5 a u. b registrierten 
Einheit bei einer arousal etwas vorverlegt (vgl. Zeile a mit b, letzter l~uek). 
Im Rahmen der Weckreaktion wird also die rhythmische Frequenz~nderung 
enger an das nystagmische Geschehen herangezogen. 

Beaehtung verdienen jene Beobachtungen, nach denen sich der Ein- 
fluI~ der raschen Phase auf die Entladungsfrequenz der Zelle ]e nach deren 
Erregungslage reziprok gestalten kann. Im Falle der Abb. 6 hat die heftige 
F, rregung nach einem initiMen flfiehtigen Itemmungseffekt (der in diesem 
Falle nur wahrscheinlieh, in zwei anderen aber gesiehert ist) eine Aktivie- 
rung der Einheit zur Fo]ge, welehe in der raschen Phase jeweils eine 
zus/~tzliche Verst/~rkung erf~hrt (a). Bei absinkendem Erregungsniveau 
sieht man dann flfichtig im Zusammenhang mit der raschen Phase 
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Hemmungswirkungen (b) und zuletzt bei sehr niedrigem Erregungsniveau 
der Zelle wieder Bahnungse//ekte (c). 

Unsere 3 F~lle, bei denen FSrderung und Hemmung im Gefolge der 
raschen Phase bei der gleichen Einhei~ vorkamen, demonstrieren be- 
sonders klar die entseheidende Bedeutuug der Erregungslage /iir die 
Rea[ction, wobei vorerst often bleiben muB, welche elektrophysiolo- 
gischen Gegebenheiten hier wirksum sind. 

Zwischen dem arousal-System nnd dem den Nystagmus steuernden 
Funktionssystem besfeht eine eigenartige Wechselwirkung: Im Rahmen 
der Weckreaktion werden einerseits Einheiten, sei es unterschwellig al~tiviert 
(s. Abb. 4), sei es zum Feuern gebraeht, andererseits wird der Nystagmus 
hiiu/ig verstiirlct oder aus der Latenz gehoben. Der dutch die arousal 
alctivierte nystagmische Rhythmus wirlct seinerseits au] die erregten Ein- 
heiten zuritclc und zwar h~ufig derart, dab die rasche Phase eine zus~tz- 
]iche Aktivierung mit sich bringt. Dureh die arousal gehemmte Einheiten 
werden andererseits - -  wie wir oben gesehen haben - -  dureh die rasehe 
Phase des Nystagmus gehemmt. 

Unsere Befunde maeben es wahrscheinlieh, dab der Vestibularapparat 
zum arousal-System ~hnliche Beziehungen besitzt, wie dies yon den 
sensiblen Bahnen her bekannt ist. Es wird heute angenommen, dab die 
sensiblen Bahnen Kollateralen an die Einheiten des arousal-Apparates 
abgeben6,1G. Mittels dieser Kollateralen, abet auch unter EinschMtung 
yon Neuronenketten oder -kreisen ~ wird durch den sensiblen l~eiz die 
allgemeine Weekreaktion in Gang gebraeht, welche (z. B. n~eh 
Ischiadicuseinzelreiz) eine wesent]ieh ls Latenz hat als die primi~r im 
sensiblen Rindenfeld ankommende Welle. Aueh das akustische System ~,15 
und das Kleinhirn2, n (Lobus anterior) beeinfiussen den reticuli~ren 
Apparat. Wir k6nnen erg/tnzend heute feststellen, dab nack unseren 
Untersuehungen auch der Vestibularapparat eine und zwar vermutlieh 
reeht wichtige A]/erenz des arousal-Systems darstellt (Einze]heiten s. in 
einer sp~teren Mitteilnng). Zugleich bests und erg~nzen unsere 
Befunde das Ph~nomen der yon mehreren Autorenl,2,12 an den t~eti- 
culariseinheiten naehgewiesenen Konvergenz der Impulse versehiedener 
Funlctionssysteme: die hier registrierten Einheiten sind abh~ngig yon 
sensiblen, akustisehen and vestibul~ren Afferenzen zug]eieh. 

Die Bedeutung der beschriebenen Einheiten zu prs ist 
sehwierig. Immerhin leuehtet d~r Sinn einer Verkniipfung auch des 
vestibuls Apparates mit dem arousal-System ein. Da der Vestibular- 
apparat  bei der aufrechten K5rperhaltung des Mensehen sts in 
Funktion sein mug, wird man annehmen diirfen, dab seine Aktivits 
offenbar st~ndig zur Wachhaltung des Organismus beitrs (DaB aueh 
der kontinuierliche vestibul/ire Afflux arousal-Einheiteninnervieren kann, 
wird in der naehfolgenden Arbeit noch gezeigt werden.) Angesiehts der 
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Provokation des Nystagmus im Zuge der Weckreaktion wird man aber 
auch damit reehnen k6nnen, dab umgekehrt das aktivierende System 
gMehsam die Reagibilit/~t der zentralen Vertretungen des Vestibular- 
aploarates zu steuern vermag. Die naeh tiefem Sehlaf bei manchen 
Individuen naeh dem Erheben zungehst noeh stSrende lgumpfataxie 
k6nnte auf noeh unzureiehender Aktivierung aueh der vestibul/iren 
Vertretungen im Hirnstamm beruhen. In diesem Zusammenhang sei 
darauf hingewiesen, dab vom unspezifisehen System her aueh andere 
sensorisehe Instanzen, so z .B.  yon seiten der intralamin/iren Thala- 
muskerne die Erregbarkeit der Zellen des optisehen Cortex s, beeinflug- 
bar sind. 

Was die LokMisation der locker gekopl0elten Einheiten anbelangt, so 
ist den im Befundteil gegebenen Ausf/ihrungen nut  hinzuzufiigen, dab 
man naeh den Untersuehungen yon MonuzzI u. MAGocz~ 1~ eine Be- 
sehr/~nkung dieser Einheiten auf die ventro-mediale l%etieularis hgtte 
erwarten sollen, die naeh den Untersuehungen dieser Autoren im Quer- 
sehnitt des Rhombeneephalons das l%ld yon der unteren Olive bis zum 
ventralen Absehnitt des L//ngsb/indels einnimmt. Wir haben diese 
Einheiten aber in Ubereinstimmung mit anderen Autorenl, 15 aueh im 
dorsalen Absehnitt der medialen I%etieularis und sogar im Vestibularis- 
kerngebiet gefunden. An einem Zusammenhang mit dem arousM-Apparat 
kann gleiehwohl auf Grund der besehriebenen Eigensehaften kaum 
gezweifelt werden. 

Zusammenfassung 
1. Im Rahmen von Untersuchungen fiber die Aktivit/~t der Neurone 

des Rhombeneephalons beim vestibul/~ren Nystagmus wurden Elemente 
gefunden, welche nur eine loekere Koppelung zum Nystagmus erkennen 
lassen. 

2. Diese Neurone sind zugleich dutch a]custische und sensible _Reize sowie 
durch spontane Erregungen des Tieres beein/luflbar nnd erweisen sieh 
damit als abh/ingig vom ascendierenden retieul/~ren System des Hirn- 
stamms (Mo~vzzI, MAooc~ 1949). 

3. Der EinfluB des Nystagmns ist derart, dab Einheiten, welche dutch 
die arousal alctiviert werden, dutch die rasche Phase des Nystagmus eine 
zusgtzliehe Frequenzsteigerung, die im Zuge der arousal gehemmten Ein- 
heiten hingegen eine Hemmung er/ahren. Die rasche Phase des Nystagmus 
hat  also den gleiehen Effekt wie etwa ein Sinnesreiz, ein Hinweis in der 
Richtung, dab ihr ein aktives Moment eigen ist. 

l .  Hinsichtlieh der zeitliehen Beziehungen zwisehen Nystagmus und 
Aktivitiitsgnderung ist festzustellen, dab relativ hi/ufig die Nystagmus- 
bedingte Frequenzzunahme der rasehen Phase naehfolgt, was darauf hin- 
deutet, dab diese Einheiten erst selcundgr durch den nystagmisehen 
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l~hythmus beeinfluBt werden. Ferner ]ieB sieh zeigen, dab bei geringer 
Alctivitiit der Einheit die Latenz zwischen rascher Phase und A~tivierungs- 
beginn l~inger ist als bei arousal-bedingter Hebung des Erregungsniveaus. 

5. Bei einigen E inhe i t en  konn t en  im R a h m e n  einer lang anhMtenden 
arousal reziprolce Ein/li~sse der raschen Phase des Nys tagmus  auf  die 
Akt iv i t s  festgestellt werden:  Zuns  bei hoher En t ladungsd ich te  

Akt iv ie rung  dureh den Augem'uck, bei abkl ingender  arousal vorfiber- 
gehend t temmungseffekte ,  sehlieBlich bei nu r  noch untersehwelliger Er- 
regung der Einhe i t  wieder bahnende  Einfltisse der raschen Phase. Diese 
Beispiele zeigen besonders sinnf/~llig die Bedeutung der Erregungslage/i~r 
die Reaktion des einzelnen Neurons. 

6. Naeh den vorl iegenden Unte r suehungen  stellt  aueh der vestibuli~re 
A pparat eine wiehtige A//erenz des ascendierenden retieuliiren Systems dar. 
Akustisehe, sensible und  zentral-vest ibul~re Einflfisse kSnnen  auf  die 

gleiehe E inhe i t  des aseendierenden ret icul~ren Systems konvergieren.  
Zwisehen Ves t ibu larappara t  und  akt iv ierendem System besteht  dabei  

eine eigenartige Weehselwirkung, soweit auf  Grund  der Beobaeh tungen  der 
nys tagmischen  Einflfisse ve rmute t  werden darf :  Dutch die arousal wird 
a) der Nystagmus und b) die Einheit aktiviert, und die rasehe Phase wirkt 
ihrerseits au] die A]~tivitiit der Einheit zusi~tzIieh verst~rt~end. 

7. Lolcalisiert sind die E inhe i t en  m i t  den besehriebenen Eigen- 
sehaften an  Yersehiedenen Stellen des t~autenhirnquersehni t ts ,  in  der 
mediMen ~et icu lar i s  n ieht  n u t  ventra l ,  sondern aueh dorsal sowie aueh 
im Vestibulariskerngebiet  selbst. 
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