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(Jber die Konvergenz 
verschiedener labyrinthfirer Afferenzen 

auf einzelne N e u r o n e  des V e s t i b u l a r i s k e r n g e b i e t e s  + ++ 

Von 

~. DUENSINfi und K.P.  SCHAEFEP~ 

Mit 6 Textabbildungen 

(Eingegangen am 12. Juni 1959) 

I n  unserer  l e tz ten  Arbe i t  5c is t  fiber den F requenzgang  ves t ibul i i rer  
Neurone  bei  der  Hor izon ta lbesch leun igung  be r i eh te t  worden.  Es gelang,  
bei  zahl re ichen Neuronen  eine nys tagmische  Modula t ion  zu regis t r ieren,  
die au f  eine Ree//erenz sei tens der  F o r m a t i o  re t icular is  h indeu te te .  W i t  
s ind n u n m e h r  dazu  f ibergegangen,  neben  der  Hor izon ta lbeseh leun igung  
wei tere  Labyr in th re i ze ,  ni~mlich Kippungen des Tieres u m  die naso- 
occipi ta le  und  b i t empora le  Aehse,  anzuwenden.  D a b e i  h a t  sieh eine sehr  
auffgllige Kouvergenz  versch iedener  l abyr in th~re r  S innesends tg t t en  a u f  
das  einzelne vest ibul / i re  Neuron  nachweisen lassen. 

Methodik. Als Versuchstiere dienten wieder Kaninchen. Es wurde ein Kippbretg 
konstruiert und auf den elektrotoniseh gesteuerten Drehstuhl yon T6~IEs  24 mon- 
tiert, welches Xipptmgen sowohl um die L~ngsaehse als aueh urn die bitemporale 
Aehse gestattet. Im iibrigen war die Methodik die gleiehe wie in den vorangehenden 
Arbeiten 5 a--e Hervorzuheben ist allerdings, dab wir diesmal bei der Mehrzahl der 
Tiere das Kleinhirn in situ belassen haben, mit der Mikroelektrode also dureh das 
intakte Kleinhirn in die Vestibulariskerne eingegaugen sind. 

In der Regel wurden naeh Auffindung eines Neurons zuerst Horizontalbeschleu- 
nigungen und anschliegend Kippungen durchgeffihrt. H~ufig ist die gMche An- 
drehung bzw. Kippung mehrmals wiederholt worden, und es sind einzelne Neurone 
bis zu einer Stunde lang registriert worden. Die vollst~ndige ,,Testung" gelang 
abet nicht bei jeder Einheit. Die mit den Kippungen manchmal verbundenen reflek- 
torisehen Abwehrbewegungen der in nut ]eiehter ~thernarkose befindliehen oder 
fast waehen Tiere sowie auch die dureh die DurchblutungsstSrungen bedingten 
Hirnvolumen~nderungen brachten gelegentlich Amplitudensehwankungen der 
spikes mit sieh, die eine beginnende Verschiebung der Mikroelektrode anzeigten 
und dazu zwangen, auf die Kippung in dieser oder jener Ebene zu verziehten. 

* Mit Unterstiitzung durch die Deutsche Forschungsgemeinsehaft. 
** Anszugsweise vorgetragen auf der 24. Tagung der Deu~schen Physiologisoheu 

Gesellschaft, Miinchen 1958 sd. 
23* 



346 F. DUENSI:XG und K. P. SCKA~rEg: 

Ergebnisse 

Wir  beziehen uns  auf  die Regis t r ie rung yon  54 Neuronen. U m  die 
Untersuehungsergebnisse  t ibersichtl ieh darzustel len,  ist es notwendig,  
die versehiedenen Reakt ionsweisen des einzelnen Neurons  nache inander  
zu schildern u n d  zun~ehst  nu r  die Resul ta te  der Kippung  um eine Achse 
zu be t raehten .  Danach  sollen die vielseit igen l~eakt ionen des einzelnen 
Neurons  ~m Z u s a m m e n h a n g  besehr ieben werden. 

Kippung um die naso-oecipitale Aehse ( =  in der Frontalebene). Bei Kippung 
um die naso-occipitule Achse h~ben wir -- wenn auch in sehr unterschiedlieher 
I-I~iufigkeit -- fiinf verschiedene Lagereak~ionen des Neurons beobaehtet, die 
folgende Kennzeichen erh~lten sollen: 

Aktivierung bei Kippung zur Seite der Einheit und Hemmung bei Kippung zur 
Gegenseite: Reaktion cr 

Hemmung bei Kippung zur Seite der Einheit und Aktivierung bei Kippung zur 
Gegenseite: Reaktion ft. 

Aktivierung bei Kippung nach rechts und links : Reaktion y. 
Hemmung bei Kippung nach beiden Seiten: l~eaktion ~. 
Keine Beeinflussungen durch Kippungen zur Seite: l~eaktion s. 
Neben Einheiten, welche die typisehen Lagereaktionen zeigen, haben wir auch 

solche gefunden, bei denen w~hrend des Kippvorganges Beschleunigungsreak- 
tionen (durch ]3ogengangsreizung) in Erseheinung traten. Wit kennzeichnen die 
letzteren mit denselben Symbolen wie die Lagereaktionen jedoch mit einem zus/itz- 
lichen Apos~roph. 

Lagerea~tion ~. Diese h/iufigste Reaktion bei der Kippung zur Seite und zugleich 
die erw~ihnte Ansprechbarkeit des gleichen Neurons auf Reizung des horizontalen 
Bogenganges einerseits und der Lagereeeptoren andererseits soll Abb. 1 belegen. Die 
Registrierungen stammcn yon einem Neuron des rechten Nucleus triangularis. 
Zefle ~ zeigt die Spontanentladungen in l~lorma]stellung des Tieres (Brett horizon- 
tal, l~undspalte etwa 45 ~ nach vorn unten weisend), tt0rizontalbeschleunigung 
nach rechts (siehe Zeile b) ftihrt zu einer raschen l%equenzzunahme, I-Iorizontal- 
andrehung nuch links (siehe Zeile c) zu Frequenzabnahme. Die Einheit ist danach 
als Typ I* erkannt. Nunmehr wird d~s Tier 15 ~ nach rechts gekippt, wobei eine 
betr/~chtliche Frequenzsteigerung -- vgl. l~requenz in Normallage a -- eintritt (d). 
In  der Stellung 15 o nach links gekippt hingegen ist die Einheit v511ig blockiert (e). 

Da es uns in erster Linie auf die Untersuehung der komplexen Reaktions- 
m6glichkeiten des einzelnen Neurons ankam, haben wir uns vielfach auf die Er- 
mittlung der Riehtung der Frequenz~nderung bei den Kippungen beschr/inkt. 
In den F~llen, in denen dartiber hinaus bei versehiedenem l~eigungswinkel die 
En~ladungsfrequenz ermittelt wurde, konn~e in dem untersuehten Bereich yon 

* Unsere Typeneinteilung ~c nach der l%aktion bei der Winkelbesehleunigung in 
der Korizontalen: 

Typ I 
Typ II  
Typ I I I  
Typ IV 

Andrebung Andrehung 
nach homolateral nach kontralateral 

Aktivierung 
I-Iemmung 
Aktivierung 
Hemmung 

Hemmung 
Aktivierung 
Aktivierung 
Hemmung 

Typ IV kommt in der vorliegenden Arbeit nicht vor. 
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Abb. 1. Neuron des rechteD Nucleus ~riangularis. a Spontanentladungen in Normalstellung des 
Tieres. b Horizontalbeschleunigung nach rechts ffihrt zu Frequenzzunahme. c ttorizontalandrehung 
nach links zei~igt Frequenzabnahme. d Tier 15 ~ nach rechts gekippt, das Neuron ist aktiviert, wie 

der Vcrgleich mit Zeile ~ lehrt, e Tier 15 ~ nach links gekippb: Bloekierung des Nem'ons 
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Normallage bis 20 oder 30 ~ Seitneigung in Besti~tigung der eingehenden Unter- 
suehungen yon L. Sc~oE~ 2e eine ann~hernd lineare Abh~ngigkeit der r requenz 
vom Kippwinke] festgestellt werden. 

In  Tab. 1 ist die Korrelation zwisehen Kippwinkel und Entladungsfrequenz 
eines Neurons veto Typ I in Zahlen wiedergegeben. Die Werte liegen bei der 
graphisehen Darstellung anni~hernd auf einer Geraden. - -  Der Frequenzzuwachs 
pro Winkelgrad ist yon Einheit zu Einheit verschieden. Es gibt Neurone, die mit  
starkem Frequenzzuwaehs bei Kippung zur Seite der Einheit antworten, nnd 
solche, die unempfindlich auf Seitkippung reagieren (Tab. 2: Neuron vom Typ II). 

Tabelle 1 
Kippung um die naso-occipitale Achse, 
Lagerealction c~, Neuron veto Typ  I 

im reehten Nucleus triangularis 

Ent]adungsfrequenz 
Lage des Tieres des Neurons 

Linkslage 10 ~ 
Linkslage 5 ~ 

Normallage 
Rechtslage 5 ~ 
~echtslage 15 ~ 

Tabdle 2 
Kippung um die naso-occipitale Achse, 
Lagereaktion ~, Neuron veto Typ  I1 

im rechten J~eiters zr 

Entladnngsfr equenz 
Lage des Tieres des Neurons 

0 Linkslage 30 ~ 
2 Linkslage 20 ~ 
5 Linkslage 10 ~ 

12 I~echtslage 10 ~ 
22 Rechtslage 20 ~ 

Keehtslage 30 ~ 

26 
30 
36 
41 
46 
50 

Feuert  das Neuron in t~uhe nur mit geringer Frequenz, so tr i t t  bei Kippung zur 
Gegenseite sogleich v611ige Bloekierung ein (Tab. 1). Bei Neuronen, deren Ruhe- 
entladungsfrequenz hoeh liegt dagegen, kann natiirlich die Frequenzabnahme bei 
Kippung zur Gegenseite verfo]gt werden (Tab. 2). 

Die l~eproduzierbarkeit der Werte bei derartigen Kippversuchen kann beim 
Kaninchen allerdings durch verschiedene Umstgnde beeintrgchtigt sein. So kann 
z. ]3. im Verlauf einer Reihe von Kippungen eine progressive Zunahme der Normal- 
lagefrequenz eintreten. Vereinzelt haben wir abet auch eine abrupte Abnahme der 
Ausgangsfrequenz erlebt, die darauf hindeutet, dab dem Tiere gleiehsam ein aktives 
Eingreifen in die neuronale Aktivit~t des Vestibularapparates mSglieh sein k6nnte. 

Besehleunigungsreaktion r162 bei Kippung um die naso-oeeipitale Aehse. Die 
vorangehenden Ausfiihrungen beziehen sieh auf Kippversuche, die so durchgef6hrt 
worden sind, dal~ mit  dem Tierbrett ein bestimmter Winkelgrad eingestellt und 
unmittelbar anschlieBend das Neuron registriert worden ist. Nimmt man bereits 
wShrend des Kippvorganges eine Registrierung vet  und setzt diese nach Einstellung 
eines bestimmten Kippwinkels ]/~ngere Zeit fort, oder sehlieBt man nach einem 
Interval l  yon beispielsweise 1--3 rain eine 2. Ableitung bei ungeiinderter Position 
an, so zeigen sich nicht selten ,,adaptative" Reaktionen, wie Abb. 2 veranschaulichen 
sell. Es handelt sich um ein Neuron des rechten Vestibulariskerngebietes vom 
Typ I, welches bei tier Itorizontalbeschleunigung nur angedeutet nystagmisch 
moduliert wurde. Die l~uheentladungsfrequenz in Normulstellung des Tieres liegt 
zwischen 8 und 10/see (nicht abgebildet). Durch Kippung naeh reehts wurde Akti- 
vierung, durch Kippung nach links Frequenzabnahme erzielt. Knrventeil  a stellt 
das Verhalten des Neurons bei einer Kippung yon Linkslage 20 ~  reehts hiniiber 
dar. Die Entladungsfrequenz steigt yon 1--3/see auf maximal 75/see an, und im 
Zusammenhang mit  einem Augenruck finder eine zus~tzliche Aktivierung start. 
Bei Erreichen der t~echtslage 20 ~ (siehe I~eizmarke in b) betr/~gt die Frequenz 44/sec. 
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N~eh 2 min (siehe Anf~ng yon Zefle c) is~ die Eng~dungsfrequenz ~uf 25/see ~b- 
gesunken. Die d~nn folgende ~iiekbewegung n~ch links is~ yon einer r~schen 
Frequenz~bn~hme ~uf 1 --3/see begleitet; d~bei ~ritt gegen Ende des Kippvorgunges 
wieder ein Augenruck mit Ak~ivierung der Einhei~ ~uf (siehe Zeile d Anf~ng). N~ch 

~ ~ 
~ ~ ~.~ 

Z N = ~  
~ v ~ g  

~-.~ 

~ .~ '~ 

.~<e  

~ N 
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Erreichen der Linkslage sind 1--4 Entladungen p r o  Sekunde zu z~thlen. An- 
sehlieftend isb ein ganz leichter Ans$ieg zur Ruheeni~ladungsfrequenz zu ver- 
zeiehnen (nieht abgebildet). 

Wir haben im vorliegenden Fall also zu unterscheiden zwisehen den Be- 
sehleunigungsreaktionen w~hrend der Kippung und den in gekippter Stellung 
zutage tretenden Lagereaktionen. 

Es hat sich uns bew/ihrt, zur Ubersieht fiber den Verlauf derartiger Beschleuni- 
gungsreaktionen den Frequenzgang in schematisierter Form aufzuzeiehnen, wie am 
Beispiel der Abb.5a gezeigt werden soil: Wir haben uns in diesen Fallen darauf 
beschr/inkt, die Frequenz in Ruhe, das Maximum bzw. Minimum w~hrend der 
Kippungen und die Zahl der Entladungen in Rechts- und Linkslage einzutragen. Die 
Riehtung der Kippung kennzeiehnen Pfeile. Es resultierf~ dureh die fiberschieftenden 
Reaktionen eine eharakteristische vierseitige Figur zu beiden Seif~en der Ordi- 
nate. Man sieh~ mit einem Blick, daft unser im linken Nncl. DeiCers s~ gelegenes 
Neuron in Linkslage eine Aktivierung, 
in Rechtslage eine Frequenzminderung 
erfghrt und daft wi~hrend der Kippungen 
yon Normallage zu Linkslage sowie yon 
Rechtslage zu Normallage eine iiber- 
schieftende Aktivierung, w/~hrend der 
beiden Kippungen nach reehts hinfiber 
hingegen eine nur wenig fiber das Ziel 
hinausgehende Frequenzminderung ein- 
trier. Das Ausma~ der Kippung betrug 
in diesem Fall etwa 20 ~ 

Lagereaktion ft. Wenn aueh in der 
iiberwiegenden Mehrzahl der Beobach- 
tungen bei Kippung znr Seite der Ein- 
heir eine Aktivierung auftra$, so haben 
wir doch in 3 F/~llen die reziproke Re- 

Tabelle 3 
Kippung um die naso-oecipitale Achse. 
Simultane Registrierung von 2 Einheiten 
im linken Deiters cr vom Ty  I) I. Das 
niederfrequent feuernde Neuron I reagiert 
reziprok, also gemiifi fi, das 2., hoch- 
frequent feuernde Neuron zeigt die iibliche 

Reaktion 

Lage 
des Tieres 

Linkslage 
Normallage 
Rechtslage 

Entladungsfrequenz 

:Neuron 1 Neuron 2 

27 115 
35 95 
60 80 

aktion beobachte~, also Hemmung bei Kippung zur Seite des Neurons, Aktivierung 
bei Kippung zur Gegenseite (siehe Tab. 3). 

.Reaktion y und ~I. Bei 5 Neuronen win'de die Reaktion Aktivierung in Reehts- und 
Linkslage nachgewiesen, und zwar vornehmlich beim Typ II I ,  der bei der ttori- 
zontalbesehleunigung nach beiden Seiten mit einer Aktivierung reagiert~. Aueh hier 
sieht man in der Regel eine Verbindung yon Beschlennigungs- und Lagereaktion, 
wobei die letztere bald deutlich, bald nur geringffigig ausgepr~gt isf~. Wir bringen 
zunaehs~ eine Beobaehtung mit  Lage- und geringer Besehleunigungsreaktion. Die 
in Abb.3 wiedergegebenen Kurvenabsehnitte stammen yon einem im reehten 
Deiters ~ in der Ebene des Nervus vestibularis gelegenen Neuron, das in 0-Lage 
und aueh noeh bei 10 ~ Reehts- und Linkslage sehweigt, dagegen bei 20 ~ Rech~slage 
und Linkslage be~rachtlieh aktiviert is~. Zeile a zeigt die Kippung yon der 0-Stel- 
lung zur Rechtslage 20 ~ hintiber, in der die Einheit mit hoher Frequenz feuer~. 
Uberdies tr i t t  ein Lagenystagmus mit raseher Phase naeh rechts auf. Lau~ Zefle b 
bleibt die Frequenzsteigerung in Rechtslage bestehen, wenn auch eine gewisse 
adaptative Frequenzabnahme eingetre~en ist. Bei den Reehtsrueken erkennt man 
eine Frequenzminderung des Neurons. Zeile e ist wghrend der Kippung yon der 
0-Stellung zur Linkslage regisf~rier~ worden. Auch bier se~zt naeh Erreiehen einer 
Sei~neigung yon etwa 15--20 ~  Feuern der in Normalstellung nicht tgtigen 
Einheit ein, und es t r i~  ein nach links gerichte~er Lagenys~agmus auf, dessen 
Frequenz wesentlich hSher liegt als die des Reehtsnystagmus in Rechtslage. Abb. 4 
gib~ ein Beispiel ffir ein Neuron --  es ist im linken Nucleus Deiters ~ gelegen -- ,  
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welches bei der K i p p u n g  u m  die naso-occipitale Aehse vornehml ich  eine Be-  
sch leun igungsreak t ion  y ' ,  aber  k a u m  eine Lagere~ktion zeigt (siehe Zefle a und  c). 
Den  schemat is ier ten Frequenzgang  eines anderen  gleiehartig re~gierenden Neurons  
finder m a n  in Abb.  5 c. 

Abb. 4. Neuron im linken Deiters c~ vom Typ IT[ y" 3" (arousal-abbi~ngig), welches wiihrend der Kip- 
pungen in allen Richtungen fliiehtig aktiviert wird. a Kippung yon Normalstellung nach Rechtslage 
20 ~ b Kippung zurtick zur Normalstellnng. e Kip!0ung naeh links, d l~iickbewegung zur Normal- 
stellung. Beim Anheben nnd Senken der Sehnauze ergeben sich dieselben Bilder wie in Zeile e und el. 
Die Aussclil~ge im Elektronystagmogramm sind bier dutch Elek~rodenverschiebnng bedingt and 

lassen nieht auf bestimmte Augenbewegungen schlie~en 

R e a k t i o n  ~. Bei 2 Neuronen  haben  wir  die interessante  Reak t ion :F requenz -  
a b n a h m e  bei K i p p u n g  nach  rechts  u n d  links gefunden u n d  zwar  bei zwei gleich- 
zeitig regis t r ier ten Neuronen ,  die vermu~lieh im Nucleus Deiters gelegen waren  (siehe 
Tab.4) .  W e n n  es ~uch durchaus  mSg]ich ist, dab diese 2 Neurone  nicht  innerh~lb 
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der Vestibulariskerne sondern in der Formatio reticularis loka]isiert waren (die 
Neurone liegen in der N~he einer durch Elektrolysepunkt im Deiters ~ lokalisier~en 
Einheit), so sol] ein Hinweis auf diese Reaktionsm5gliehkeit doch nicht fehlen. 

Reaktion e. 7 Neurone, die bei der ttorizontalbeschleunigung reagierten, zeigten 
bei der Kippung zur Seite keine eindeutige Frequenz~nderung. 

Tabelle 4 
Kippunff um die naso-oceipitaIe Achse, 
Beaktion 6 (Aktivitditsabnahme in Rechts- 
und Linkslage) 2 gleiehzeitig registrierte 
_Neurone vom Typ ~, vermutlich im linken 

Deiters 

I En~ladungsfrequenz 
Lage des Tieres kleinamplit, grogampii~. 

Nearon Neuron 

Linkslage ] 21 0 
Normallage [ 30 18 
Rechtslage 20 6 

TabeUe 5 
Kippung um die bitemporale Achse. Re- 
aktion I (Aktivierung beim Anheben des 
Kopfes) Neuron vom Typ I~  1 an der 
Grenze vom linken Nucleus triangularis 

zum Deiters 

Entladungsfrequenz Lage des Tieres des I%arons 

NormaHage 
Kopf angehoben 5 ~ 
Kopf angehoben 10 ~ 
Kopf angehoben 15 ~ 

0 
5 

14 
20 

Kippungen um die bitemporale Achse, Bei der Kippung um die bitemporale 
Achse unterscheiden wir folgende 5 l~eaktionen (einschlieBlich einer theoretisch 
mSglichen, aber bisher noch nicht gefundenen Antwort) : 

Aktivierung bei Anheben und I-Iemmung beim Senken der Schnauze* : Reaktion 1. 
Hemmung beim Anheben und Aktivierung beim Senken der Schnauze: 

Reaktion 2. 
Aktivierung sowohl beim Heben als auch beim Senken der Schnauze: Reaktion 3. 
Hemmung bei Heben und Senken der Sehnauze (bisher nicht beobachtet) : 

I~eaktion 4. 
Keine Frequenz/tnderung bei Kippung um die bitemporale Achse: Reaktion 5. 
Zur Kennzeiehnung korrespondierender ]3eschleunigungsreaktionen werden 

dieselben Ziffern mit einem zus/~tzlichen Apostroph eingesegzt. 
Beaktion 1. Bei 20 Einheiten, bei denen Kippungen um die bitemporMe Achse 

vorgenommen wurden, zeig~e sieh fibereinstimmend, dab Anheben der Schnauze 
mit Frequenzsteigerung, Senken tier Schnauze hingegen mig Frequenzabnahme 
bzw. Bloekierung der Entladungen verkniipft war (siehe Tab. 5). Teilweise erfolgten 
auch hier Beschleunigungsreaktionen mit naehfolgender Adaptierung auf das ffir 
die neue Position charakteristisehe Frequenzniveau (siehe Abb. 5 d). 

Es ist gut mSglieh, dab bei Neuronen ohne fiberschieBende ~eakt ion die Neigung 
des Tierbrettes sehr langsam vorgenommen worden ist und dab man eine derartige 
adaptative Reaktion bei raschem Kippen erhalten haben wfirde. Es kOnnte sich 
hier aber aueh um Neurone handeln, bei denen nur die Lagereaktion auslOsbar ist. 

Eingehende Untersuehungen fiber die/Correlation zwisehen Grad der Kippung 
in der Sagittalen und Frequenz der Entladungen liegen nieht vor; nach wenigen 
Stichproben zu urteilen, dtirfte innerhMb des Bereichs: Anheben des Kopfes um 
etwa 20 ~ die Beziehung linear sein (Tab. 5). Vergleieht man die Aktivit/~tsi~nderungen 
des Neurons bei Kippungen nm die bitemporale Achse nach oben und unten, so 
zeigt sich manehmal, dab die Frequenzabnahme beim Senken der Schnauze relativ 
geringer ist als die Frequenzzunahme beim Anheben des Kopfes. 

* Die Ausdrfieke ,,Sehnauze heben" und ,,Schnauze senken" bedeuten Anheben 
bzw. Senken des kopfseitigen Endes des Tierbrettes. Die Position des Kopfes in Be- 
zug auf  den TierkSrper blieb bei den Kippungen ungeandert. 
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Reaktion 2. 8 Einheiten antworteten auf Kopfheben mit Frequenzabnahme und 
auf Kopfsenken mit Aktivierung (Beispiel siehe Tab. 6). 

In Abb. 5e finder man den schematisierten Frequenzgang eines :Neurons auf- 
gezeichnet, das die Reaktion 2, kombiniert mit einer gleichli~ufigen Beschleunigungs- 
reaktion, zeigt. Hier erfolgt beim Senken des Kopfes eine fiberschieBende Aktivie- 
rung. Das Frequenzminimum liegt fibrigens nicht in Linkslage, sondern in 0-Lage. 

Reaktion 3. Persistierende Aktivierung sowohl beim Anheben als &uch beim 
Senken der Schnauze ist 6 real beobachtet worden (Beispiel in Tab. 7). Werden beide 
Bewegungen rasch durchgefiihrt, so kann man iiberschieBende Reaktionen erzielen. 

A/evramknbhkez#eYersee 

,WX'~s/sec 

~'ech/s hhA's 
]sk~pt a get'l):~ 

Neu,~on /'In Peeh/en De/Te~,s t~ 

.~ "~ ~ >  

30 

7g 
7'7 

g 
gc~nav~e 6"chnavze 

qeha&n ,r 
d 

/FevPan i'm hhken /1(. tp/atl]. 

a~'fl 
reehfe hhke 

~ek/~,ot b gek/~pt 

IVeuran /'In khken DeYeee 

Neuran /m hhken De#ePs ot 

, 7'e 
.eeh/s hhk~ 

~ek/yp/ c geA'~p/ 

A/euPen /'m //h/ce/7 De/Tere ot 

Y~2 

2chnauze J'chnauze 
gehoben gesenM 

e 

3zl 

~'chn~uze Schnauze 
gehoben gesen/c/ 

f 

Abb. 5. Schematischer 2'requenzgang der ]3eschleunigungs- und Lagerea~tionen einiger  Neurone  bei 
der  K i p p u n g  a m  die naso-occipi tale  m i d  u m  die b i t empora le  Achse.  Kippungen um die naso-oeeipitale 
Aehse: a Neuron  des l inken Dei te rs  c~. Bei  L inksk ippung  erfolgt  sine tiberschieBende Ak t iv i e rung  
m i t  nachfolgender  Adap ta t ion ,  bei  l~echtskippung eine leicht fiberschiei3ende ~ffemmung ( ~ e a k t i o n  
cr Die  Lage reak t ion  erfoIgt  gemiiB a, es t r i t t  also in Links lage  Ak t iv i e rung ,  in :Rechtslage Frequenz-  
abnahm e  ein, b Eine ]3eschlennigungsreaktion fi' is t  nicht  beobachte t  worden ;  u m  die Lficke zu 
ftiIlen, wi rd  der  F r equenzgang  eines im  rech ten  Tr iangular i s  gelegenen Neurons  m i t  der  Lagereak-  
t ion fl abe t  der  Beschleunigungsreakt ion  cr wiedergegeben,  c Beschleunigungsreakt ion  y ' .  Sowohl 
bei  l~echts- aIs auch  bei  Linkskipl~ung t r i t t  eine i iberschieBende Ak t iv i e rung  m i t  nachfolgender  
Adap t a t i o~  e twa  a n f  die F requenz  der  Normal lage  ein. - -  Kippungen um die bitemporale Aehse: 
d Beschlennigungsreakt ion  1'  kombin ie r t  m i tLage reak t i on  1. Das  Neuron  e r f~hr t  also beim Anheben  
der  Sehnauze eine Frequenzzunal lme,  be im Senken der  Sehnanze F requenzabnahme .  W~hrend  des 
Anhebens  der  Schnauze  fiberschieBende Frequenzs te igerung ,  wi ihrend des Senkens der  Schnauze 
leieht ttberschieBende F requenzminde rung .  e Neuron  m i t  Besch leunigungsreak t ion  2' und  Lage-  
r eak t i on  2 bei  der  K i p p u n g  urn die b i t empora le  Achse.  Der  F requenzgang  ist  ann~hernd  rez iprok 
zu dem des Neurons  m i t  der  R e a k t i o n  1'1. f Neuron  m i t  Besctf leunigungsreakt ion 3' bei  K i p p u n g  
u m  die b i tempora le  Aehse.  Sowohl be im Anheben  als aueh behn rasehen  Senken der  Sehnauze 
ist  sine Ak t iv i e rung  m i t  uachfolgender  A d a p t a t i o n  zu verzeiehnen.  Zugleieh erfolgt  aber  eine 
leichte Lage reak t ion  I m i t  ge r inger  F requenzs te ige rung  be im Anheben der  Schnauze,  aber  ohne 

F reqnenzminde rung  be im Senken der  Sehnauze 
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Dies war z.B. der Fall bei zwei nicht durch einen Elektrolysepunkt lokalisierten 
Neuronen veto Typ I, die arousal-abh~ngig waren und bei der Kippung in der 
Frontalebene die Reaktion y '  zeigten (siehe Abb. 5 f). 

t~ealction 5. Keine Antwort auf Kopfheben ist bei 6 Nenronen vermerkt worden. 

Tabelle 6 
Kippung um die bitemporale Achse. 
t~eaktion 2 (Aktivierung beim Senken 
des Kopfes) Neuron veto Typ  I ~ 2 im 

rechten Nucleus triangularis ventral 

Ent ladungsfrequenz des 
Lage des Tieres Neurons 

Normal]age 
Kopf gehoben 10 ~ 
Kopfgehoben 20 ~ 
Kopf  gehoben 30 ~ 

43 
36 
24 
12 

Tabelle 7 
Kippung urn die bitemporale Achse. 
Reaktion 3 (Aktivierung bei Anheben 
und Senken des Kopfes) Neuron veto 

Typ  I I I  y3 im rechten Deiters 

Entladungsfrequenz des 
Lage des Tieres Neurons 

Normallage 
Kopf angehoben 
Kopf gesenkt 

7 
26 
30 

Tabelle 8 

Typ I 

W Typ I I  
? # 
o 

7 

r 

Typ I I I  

Y 

e 

C Kippung nur 
um die bitem- 
porale Aehse 

A 
Kippung  um die bi temporale  

Aehse 

13 
2 

3 4 

1 

1 

1 

Summe yon 
A 

1 1 

17 
2 

1 
2 

6 
1 
1 
1 
1 

1 

4 

37 

B 

iKippung nu t  
um die naso- 

occipitale Achse 

14 

A + B  

25 
2 

1 
5 

8 
1 
1 
1 
2 

1 

4 

51 

3 

54 

Die Antworten der 3 Haupttypen bei Kippung um beide horizontale  Achsen.  
Wir berichten tabellarisch darfiber, welehe Reaktionen be im einzelnen Neuron auf 
verschiedene Labyrinthreize hin beobachtet werden konnten. Dabei gehen wir 
jetzt  yon unseren I-Iaupttypen (siehe Anmerkung auf S. 346) aus, unterlassen aber 
mit Absicht eine Angabe fiber die frfiher herausgestellte nystagmische Modulation. 



356 F. DUENSING und K. P. SCHAEFER: 

Tab.8 bringt eine Ubersieht fiber alle bisher gefundenen Konvergenzneurone 
nnd damit fiber den Neuronenverband. Natiirlich verbieten die kleinen Zah]en 
a]]zu weitgehende Sch]ul~folgerungen. Das ]Seld A gibt AufsehluB fiber jene 
37 Neurone, bei denen Horizontalbeschleunigung und Kippung um beide Achsen 
durchgefiihrt worden sin d. Bei jedem Neuron finder man zueinander in Beziehung 
gesetzt die Reaktion bei Kippung um die naso-occipitale Achse (gleiehsam auf der 
Ordinate eingetragen) und die Reaktion bei Kippung um die bitemporale Aehse 
(als Abszisse eingetragen). Die Symbole sind am Anfang der entsprechenden 
Kapitel definiert worden (siehe S, 346 und S. 353). In der Rubrik B sind 14 Neurone 
notiert, bei denen nur in der Frontalebene eine Kippung vorgenommen worden 
ist sowie in Zefle C 3 Neurone mit Kippung lediglich in der Sagittalen. Die 
Zahl der Subtypen betr/~gt bei Typ I 4 7, bei Typ I I  % 8, bei Typ I I I  =~ 3. 
Demnach k6nnten 18 verschiedene Konvergenztypen auf Grund der Horizontal- 
besehleunigungen und der Kippungen um die naso-oecipitale und bitemporale 
Achse untersehieden werden. Nicht beriicksichtigt sind in dieser Tabe]le die bei 
Kippung um die beiden horizontalen Achsen aufgetretenen Beschleunigungs- 
reaktionen. -- Auf die Genese der verschiedenen Konvergenztypen gehen wir im 
Bespreehungsteil (s. S. 364) ein. 

Bespreehung 
Wir  haben  festgestellt, da$ beim Kaninchen  zahlreiche vestibul/~re 

Neurone,  die auf  Horizontalbesehleunigung mit  Frequenz~nderungen 
reagieren, auch bei K i ppung  des Versuchstieres, sei es um die naso-occipi,  
tale, sei es u m  die bi temporale  Achse, bes t immte  regelhafte Aktivi ts  
/~nderungen erfahren. Da$  dieser Befund bisher nicht  erhoben worden 
ist, h/~ngt offenbar dami t  zusammen,  da$ in den vorangehenden Unter-  
suehungen aus methodischen Gr~inden das Neuron gleichsam nur  ein- 
seitig befragt  wurde. G~AZCDT s sowie Ecx~L 6 hubert bei ihren Regi- 
s tr ierungen vestibul~rer Neurone lediglieh Horizontalbesehleunigungen 
vorgenommen.  L. S c ~ o ~  22, die Knoehenfisehe als Versuchstiere w/~hlte 
und  best rebt  war, das mikroelektrophysiologisehe Korre la t  zu den voa  
v. HOLST 11 en tdeckten  Gesetzm/~$igkeiten fiber die Arbeitsweise des 
Sta to l i thenappara tes  zu finden, mul~te sich aus methodischen Grfinden 
auf  Kippungen  u m  die L/~ngsachse des Tieres besehr~nken. I n d e m  wir 
das gleiehe Neuron gleiehsam vielseitiger getestet  haben,  ist die An twor t  
aueh vielgestaltiger ausgefallen. Allein ADmA~ 1, tier als erster 1942 mit  
noch sehr einfacher Technik vestibul/~re Neurone bei der Ka tze  regi- 
strierte, but te  zwar methodiseh die MSgliehkeit, Bewegungen in ver- 
sehiedenen Rieh tungen  auszuffihren, er ha t  aber im Gegensatz zu uns 
festgestellt, dab die auf  I tor izontalbesehleunigung anspreehenden Neu- 
rone auf  Kippungen  k a u m  antwor te ten  und  umgekehrt .  Dieser Wider-  
spruch bedarf  der Kl~rung.  

Bevor  wit  nun  Ursaehe und  Bedeutung  der vielseitigen Reaktionsweise 
des einzelnen Neurons diskutieren, wollen wir - -  das Gesamtresul ta t  
auSer aeht  lassend - -  zuns die einzelne l~eaktion, also die K ippung  
in einer Ebene,  bespreehen. 
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A. Betrachtung der Lagereaktionen allein 
1. Was den Effekt der Kippung um die naso-occipitale Achse anbelangt, 

so haben wir, gestfitzt auf histologische Kontrollen der Ableitepunkte, 
gefunden, dab vestibul/s Neurone in tier Regel bei Kippung des 
Tieres zur Seite der Einheit einen Frequenzzuwachs, bei Kippung zur 
Gegenseite dagegen eine Frequenzabnahme bzw. v611ige Blockierung 
erfahren (Reaktion ~; siehe Abb. l d  und e sowie Tab. 1 u. 2). AD~IAZr 
hat hinsicht]ich der Kippung die gleiehe Beobachtung gemaeht. 
Hingegen fund L. S c n o ~  bei ihren Einzelaeuronregistrierungen bei 
Xippungen nach homolateral 33real Frequenzzunahme, 24real aber 
Frequenzminderung. Es ist m6glich, dal~ sich die Vestibnlariskern- 
neurone bei Knoehenfisehen anders verhalten als beim Kaninchen, doch 
k6nnte die Hs der gegens~tzlichen Reaktionen auch dadurch 
bedingt sein, da~ die Autorin teflweise Reticulariszellen erfal~t hat, die 
naeh unseren sps mitzuteilenden Versuchsergebnissen beim Kanin- 
chen sich anders verhalten als die vestibul/iren Neurone. Immerhin ist 
uns im Vestibulariskerngebiet 3real die l~eaktion :ttemmung bei Kip- 
pung nach homolateral, Aktivierung bei Kippung zur Gegenseite begeg- 
net (l~eaktion fl; siehe Tab. 3). Weiterhin liel~ sich 5real bei der Kippung 
nach beiden Seiten eine Aktivierun~ nachweisen (t~eaktion ~ ; siehe Abb. 3). 
3 analog reagierende Neurone erwi~hnt auch L. SCHOS~. Besonders 
interessant ist die Tatsache, dal~ wir auch auf 2 Neurone gestoi3en sind, 
bei denen im Gefolge der Kippuug nach rechts nnd links eine Alctivitiits- 
abnahme eintrat (Reaktion (~; siehe Tab.4). Beide Reaktionsformen, 
alsoy und (~, haben wir vornehmlich bei Neuronen angetroffen, die zu- 
gleich im Rahmem der Weckreaktiom Aktivit~ts~nderungen erkennen 
liei~en. 

Hinsichtlich der Beziehungen zwischen Neigungswinkel und Ent- 
ladungsfrequenz kann auf unsere Ausffihrungen auf S. 348 verwiesen 
werden. 

2. Kippung um die bitemporale Achse. Am h~tufigsten fiihrt bei den 
vestibul~ren Neuronen Anheben der Schnauze zu einer Frequenzsteigerung, 
Senken der Schnauze zu Frequenzabnahme (Reaktion 1; siehe Tab. 5). 
Wit hubert ~ber auch einzelue Neurone gefunder~, welehe umgekehrt bei 
Senken der Schnauze Frequenzsteigerung, bei Anheben der Sehnauze Fre- 
quenzabnahme zeigten (Reaktion 2 ; siehe Tab. 6). Untersuchungen am 
Si~uger, auf die wir Bezug nehmen k6nnten, fehlen. Nur ADRIAN hat bei 
der Katze nach langem Suehen 4 Neurone gefunden, die wahrscheinlich 
mittels Lagereceptoren bei Ar~heben und Senken der Schnauze anspra- 
chen, doeh fehlt eine Angabe fiber die Art der Frequenz/~nderung. 

Gelegentlich haben wir bei den Kippungen ill tier Sagittalen auch eine 
Aktivierung sowohl beim Kop/anheben als auch beim Senken tier Schnauze 
gesehen (Reaktion 3; siehe Tab. 7). Man finder sie bei Einheiten, die mit 
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dem arousal-System im Zusammenhang stehem --  Die Reaktion 
Frequenzabnahme beim Anheben und Senken der Schnauze haben wir 
dagegen bei vestibuli~ren Neuronen bisher noch nicht angetroffen. 

Die Frage liegt nahe, ob sich zwischen unseren Be/unden und dem Ver- 
halten der labyrinthSren Receptoren sowie den Ergebnissen anderer Autoren 
Parallelen au/zeigen lassen. Bekanntlich werden beiKippungen um die naso- 
occipitale und um die bitemporale Aehse die tIaarzellen in den Maeulae des 
Utrieulus und Sacculus durch die Seherkraft  der Statol i thenmembran 
erregt (v. ttOLST). LSW]~STWI~ u. RO~E~TS ~6 haben nun am isolierten La- 
byr inth  des Rochen yon einzelnen Nervenfasern abgeleitet und dabei einer- 
seits die y o u r .  I-IOLST geforderten Ruheentladungen und andererseits be- 
s t immte Frequenz~nderungen bei den Kippungen gefunden. Das Resultat  
bei der Kippung um die naso-occipitale Achse ist allerdings wesentlich 
anders als nach unseren Beobachtungen beim Kaninchen. Bei der Neigung 
zur Seite des untersuehtea Labyr inths  t r i t t  beim Rochen fiberwiegend 
Frequenzabnahme, beim Anheben dieser Seite Frequenzzunahme (ent- 
spreehend unserer seltenea Reakt ion fl) ein. I~ur wenige Elemente erfuh- 
ren bei der Kippung zur Seite des Labyrinthes eine Frequenzzunahme 
(gem~[3 unserer Reaktion ~). Die yon L. S c ~ o ~  untersuchten Fische 
zeigea bei der Kippung um die naso-occipitale Achse Reaktionen, die 
etwa in der Mitre stehen zwischen denen des Roehen und denen des 
Kaninchens. Wir erw~hnten bereits, daI3 bei den Knochenfisehen bei 
Kippung nach homolateral  teilweise eine Aktivierung, abet auch recht 
hi~ufig eine Frequenzabnahme zu verzeichnea ist*. Beim Kaninchen 
fiberwiegt nach unseren Untersuehungen bei weitem die Reaktion ~; die 
ffir den Roehen typisehe Reakt ioa  fl ist nur in Ausnahmef~llen im Vesti- 
bulariskerngebiet nachweisbar. Es decken sieh aber die yon Ross  20 am 
Nervus vestibularis des isolierten Froschlabyrinths bei Kippung um die 
naso-occipitale Aehse festgestellten Frequenz~nderungen mit  den von 
uns Maculae ermittelten. 

Von der abweichenden Reaktion bei der Kippung um die naso-oeeipi- 
tale Achse abgesehea zeigen aber die yon den Maculae des Sacculus und 
Utriculus beim Rochen ableitenden Nerven/asern weitgehend mit unseren 
Beobachtungen an den Vestibulariskernneuronen des Kaninchens i~ber- 
einstimmende Reaktionen; es ist dies insofera auch nicht fiberrasehend 
als die pars superior des Labyrinths,  welehe den Utriculus und die 
3 Bogengi~nge umfal~t, in der Phylogenese vom Fiseh bis zum S~uger im 
Gegensatz zur Pars  inferior kaum eine Entwicklung durchgemacht hat. - -  
Unsere Reakt ion y bei der Kippung um die naso-oceipitale Achse hat  
ihre Entspreehung in Receptoren des Rochenlabyrinthes, die bei der 
Kippung naeh beiden Seiten mit  einer Aktivi t~tszunahme antworten und 

* Vorausgesetzt, dab L. SCHOE~ vornehmlich vestibulare Neurone registriert hat. 
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yon  L(~WENSTEIN U. ROBEItTS , ,out-of-posit ion-receptors" genannt  wor- 
den siad. Ni t  unserer Reakt ion  ~ korrespondierende Receptoren,  deren 
Frequenz in der Normallage maximal  ist und  bei Kippung  nach beiden 
Seiten abfiillt, sind yon  den genannten Autoren  in der Lagena gefunden 
und  als , , into-level-receptors" bezeiehnet worden. 

Was die Kippung  um die bitemporale Achse anbelangt,  so sind die 
Beobachtungen  yon  LSWENST~IN u. ROSERTS am Labyr in th  des Roehen 
vSllig gleichlgufig mit  unseren Untersuehungsergebnissen.  Beim Anheben 
der zur Nase weisenden Seite des Labyr in thes  war - -  wenn man  yon  der 
Normalstel lung ausging - -  ein rapider Frequenzanst ieg zu registrieren; 
das F requenzmax imum lag bei der Posit ion naseaufw~trts, das Frequenz- 
min imum bei abw/irts weisender Nase. 

Die Frequenzsenkung zwischen der normalen Position und der Stellung nase- 
abwgrts war aber relativ geringer als der Anstieg zwischen den Positionen normal 
und naseaufwarts, was wit bei unseren vestibulgren Neuronen ebenfalls beobachtet 
haben (siehe S. 353). 

LSWS~STEIX u. ROBERTS haben aber auch yon Nervenfasern registriert, welche 
entsprechend unserer Reaktion 2 die umgekehrte Beeinflussung zeigten und sie 
erwghnen auch solche entsprechend unserer Reaktion 3. 

3. Kippung nacheinander um beide Achsen. Wie soll man  nun  die 
Beobaehtung erkl/~ren, dab 32 von 37 dahingehend gepriiften Einhei ten 
au/ Kippung sowohl um die Liingsachse als auch um die bitemporale Achse 
charakterist isehe in der abnormen Lage persistierende Frequenz/~nde- 
rungen erkennen lieBen ? 

)/[AGNUS ls ha t te  angenommen,  da6 die Macula des Saeculus auf  
Kippungen  um die bi temporale Aehse, die des Utrieulus dagegen mehr  
auf  Kippungen um die naso-oeeipitale Achse anspreche. Von LSwE~- 
ST~I~ U. RO~E~TS konnte  jedoch gezeigt werden, dab ein und dasselbe 
neuronale Element  - -  sowohl des Sacculus als aueh des Utrieulus - -  
durchweg auf  Kippungen  in beiden Ebenen antwortet .  Da  bekanntl ieh - -  
wie dies ganz allgemein in den Sinnesorganen der Fall  ist - -  auch in den 
Maculae naeh den vorliegenden histologisehen Bildern (siehe LO~ENT~ 
DE N6)15 eine Nervenfaser zu mehreren geeep toren  in Beziehung tr i t t ,  
ist die Annahme nahe]iegend, da$ offenbar h/iufig 2 verschiedene Recep- 
tortypen der Maeula au] die gleiche Nerven/aser konvergieren. Es w/~re 
aueh noch denkbar,  dab ein Receptor  auf  Kippung  in 2 Ebenen an- 
sprieht, doeh ist diese Annahme uns nieht wahrseheinlich. 

Naeh unseren Befunden muB man  4 verschiedene Receptoren /iir die 
Kippung in der Frontalebene und 3 Receptoren /iir die Kippung in der 
Sagittalert* fordern, yon  denen aber jeweils einer bei weitem zahlen- 
m~6ig fiberwiegt. Von den theoretiseh m6glichen 12 Kombina t ionen  

* Vermutlich gibt es auch hier den seltenen Receptor, der in beiden Richtungen 
gehemmt wird, doch fehlt noch eine entsprechende eindeutige Beobachtung. 

Arch. Psychia t .  Nervenkr. ,  Bd.  199 2 4  
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h a b e n  wir  immerh in  7 angetroffen (siehe Tab.  8), DaB diese empir i sche  
Zahl  h in te r  der  theore t i sehen  zur i iekble ib t ,  is t  ke in  ZufM1 und  aueh 
n ieh t  dureh  die r e l a t i v  kleine Zahl  der  Reg i s t r i e rungen  zu erklgren,  
sondern  m u g  d a r a u f  beruhen,  dab  der Organismus bestimmte o]fenbar 
biologiseh bedeutungsvolle Kombinationen bevorzugt hergestellt. Besonders  
h~tufig is t  z. B. die Ve rb indung  yon  A k t i v i e r u n g  be i  K i p p u n g  naeh homo-  
l a t e r a l  (~) u n d  A k t i v i e r u n g  be im Anhebe n  der  Schnauze (1), also ~ 1. 

Wenige Bemerkungen fiber die Frage, wie die Seherkraft in den Receptoren der 
~aeulae Erregungsvorggnge erzeugen kOnnte, seien eingeffigt. Geht man yon den 
Vorstellungen aus, die G~AsIr ~~ fiber die GeneratorpotentiMe in den Receptoren 
ganz Mlgemein entwiekelt hat, so dr~ngt sieh die Vermutung auf, dag das I~uhe- 
potential der Sinneszellen, das TRINCKER 2an neuerdings bat nachweisen k6nnen, 
die umgebenden Nervenfasern zur Daueraktivit~t veranlaBt und dab in denjenigen 
Fgllen, in denen Erregung eintritt (Kippung naeh homo]aterM bei der Reaktions- 
form ~), in der Sinneszelle der Macula eine Depolarisation stattfindet, die ihrerseits 
eine erhShte Impulszahl in den nmgebenden Nervenfasern entfaeht, w~hrend im 
FMle der Hemmung (Kippung zur anderen Seite) eine Hyperpolarisation der Sinnes- 
ze]le sieh ereignet, welehe zu einer Reduktion der spikes in den umgebenden Nerven- 
fasern ffihrt. In der Tat hat T ~ e x ~ z  dureh mechanische Verlagerung der Stato- 
lithenmembran des Utriculus Ver&nderungen des RuhepotentiMs der Macula in 
Riehtung der De- und Hyperpolarisation nachweisen kSnnen~b; Mlerdings gelang 
es auf Grund der sehwierigen topographischen Verh~ltnisse vorerst noeh nieht, die 
Beziehung zwischen ~ichtung der Verlagerung der Statolithenmembran und der 
Riehtung der Spannungs~nderung zu ermitteln. Nicht naher bekannte Besonder- 
heiten des B~us der Sinneszelle (synaptisehe Verbindung mit den umgebenden 
Nervenfasern nut an einer Seite?) diirften daffir maggebend sein, dab nur bei einer 
bestimmten Riehtung der meehanisehen Beeinflussung dureh die Seherung der 
Maeulamembran Depolarisation oder Hyperpolarisation eintritt. 

B. Die Bogengangsreaktionen isoliert betrachtet 

W e n n  wir  be i  unse ren  K i p p u n g e n  h/tufig a d a p t a t i v e  Ersche inungen  
beobach t e t  haben,  so w~re zun~tehst zu sagen, dM~ langsame  Frequenz -  
~nderungen  nach Eins te l lung  einer ~bnormen  Pos i t ion  n ieh t  ohne wei teres  
Ms Bogengangs reak t ionen  zu wer ten  siild, da  naeh  den  U n t e r s u c h u n g e n  
yon  L S W ~ S T ~ I N  u. ROBerTS aueh die Lage reeep to ren  !eichte a d a p t a t i v e  
Er sehe inungen  zeigen k6nnen.  W e n n  wir  aber  ws  der  K i p p u n g e n  
raseh  abk l ingende  i ibersehieBende R e a k t i o n e n  reg i s t r i e r t  haben ,  so d i i r f te  
es sich hier  u m  die A n t w o r t  der  ve r t i ka l en  Bogeng~nge auf  Winkel -  
beseh leunigungen  hande lm 

Die l~eakt ionen des horizontalen Bogenganges  s ind in der  voran-  
gehenden  A r b e i t  ~c d i sku t i e r t  worden.  W i r  h a t t e a  4 l~eakt ionsm6gheh-  
ke i t en  gefunden,  doch is t  der  sel tene ~. T y p  in der  vor l i egeaden  Unte r -  
suchungsre ihe  n ieh t  beobach t e t  wordem Die Kippungen in der Frontal- 
und Sagittalebene bringen in der Regel ebenJalls eine Winkelbeschleunigung 
mit sich. W e n n  wir  nun  w~hrend  der  K i p p u n g  n ieh t  sel ten i iber-  
sehieBende R e a k t i o n e n  b e o b a e h t e t  h a b e n  - -  wie sie L. S c ~ o ~  schon 
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bei Fischen beschrieben hat --  so miissen diese wahrseheinlich auf 
eine Erregung der Bogengangsstatolithen bezogen werden. In  Abb. 5 ist 
der sehematisierte Frequenzgang einiger Besehleunigungsreaktionen in 
Verbindur~g mit Lagereaktionen dargestellt worden. Bei der Kippung in 
der Frontalebene kombiniert sieh hgufig mit der Lagereaktion e eine 
iiberschieBende Aktivierung (z'; siehe Abb.5a). Bei der sehr seltenen 
Lagereaktion /~ allerdings haben wit bei den 2 Neuronen, bei denen 
aueh wiihrend des Kippaktes eine Registrierung vorgenommen wurde, 
eigentiimlicherweise die Besehleunigungsreaktion e' gefunden: Bogen- 
gangsreaktion fl' ist, also noeh nieht beobaehtet worden. Weiterhin ist 
in mehreren F/~llen fibersehieBende Aktivierung bei Kippung nach beiden 
Seiten (y' ; siehe Abb. 5 e) nachgewiesen worden. 

Bei Kippung um die bitemporale Achse haben wir 3 Beschleunigungs- 
reaktionen kennengelernt (s. Abb. 5d--f) .  

Von diesen Bogengangsreaktionen hat ADRIAN bei der Katze bereits 
die Aktivierung des Neurons bei Kippung in der Frontalebene naeh 
homolateral und bei den Kippungen in der Saggittalen die unseren 
1Reaktionen 1' und 2' entspreehenden Frequenzgnderungen gefunden. 
Offenbar hatte ADRIAN nur eine l~eaktion seitens der Bogenggnge er- 
wartet;  or diskutiert deshalb, ob nieht die reziproke Reaktion eine 
Lagereaktion sei. Beidr Reaktionen sind abet als Bogengangseffekte 
anzuerkennen. 

W/~hrend die Vorg/~nge in der Ampulle und die Erregungsverh/~lt- 
nisse bei der Horizontalbeschleunigung klar liegen, erhebt sieh nun die 
Frage, weleher der vertilcalen Bogengs bei Kippung in der Trans- 
versalen und in der Sagittalen jeweils mit einem Neuron in Beziehung 
tritt. 

Naeh LSWE~Sr~.IN u. SAND 1~ sind bei Kippung in einer Ebene durchweg kombi- 
nierte Bogengangsreaktionen zu beobaehten. Bei der Kippung naeh rechts werden 
rechter vorderer und hinterer Bogengang erregt (Endolymphstr6mung ampullo- 
fugal) (siehe Abb. 6 a), die beiden ver~ikalen Bogeng/~nge der linken Seite gehemmt. 
Beim Anheben der Sehnauze finder eine Aktivierung in den beiden hinteren und 
eine Hemmung in den beiden vorderen Bogengangen start (siehe Abb. 6b), beim 
Senken der Sehnauze eine Aktivierung in den beiden vorderen, eine tIemmung in 
den beiden hinteren Bogeng~ngen. Die horizontalen Bogeng~nge bleiben bei 
den Kippungen um die L~ngs- und Queraehse unbeteiligt. Aus diesen Untersuehun- 
gen ergibt sieh also die wiehtige Tatsaehe, dab bei den KiI0pungen jeweils 2 Bogen- 
g~nge reagieren und vice versa, dag der gleiche Bogengang bei Kippungen in 2 Ebenen 
ansprechen lcann. Diese bemerkenswerte t{eaktionsweise wird dadurch erreieht, dab 
das Bogengangssystem nicht achsengereeht in die Raumkoordinaten eingeordnet 
ist, also der hintere Bogengang nieht genau in der Sagittalen, sondern zugleieh in der 
Frontalen und der vordere Bogengang nieht nur in der Frontalebene, sondern auch 
in der Sagittalen steht. 

Nach den Befunden yon LSWENSTEIN U. SA~D kSnnte man crwarten, dab bei 
Kippung naeh homolateral das Neuron synergistisch durch die beiden vertikalen 
Bogeng~nge der gleichen Seite aktiviert wird. Beim Anheben der Schnauze dagegen 

24* 
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miil~ten Erregung des hinteren und Hemmung des vorderen Bogenganges einander 
entgegenwirken, wodureh die Effekte sieh aufheben wfirden (siehe Abb. 6 b). Nimmt 
man dagegen an, da~ z.B. bei einem Neuron mit ad~ptativer Reaktion bei Kippung 
in beiden Ebenen (a' 1') lediglich zum hinteren Bogengang eine Beziehung besteht, 
so wiire damit sowohl die adaptive Aktivierung bei der Kippung naeh homolateral als 
aueh die Aktivierung beim Anheben der Schnauze zwanglos erklSrt. Die Konstel- 
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Abb. 6. a Bogengiinge des rechten I~abyrinthes yon vorn 
gesehen. Die Darstellung sell anschaulich machen, dai~ 
bei l~echtskippung des Tieres sowohl im vorderen als auch 
im hin~eren t~ogengang ampullofugale StrSmung der 
Endolymphe und damit  :Erregung eintreten mu~. b An-  
sicht des rechten I~abyrinthes y o n  der rechten Seite her. Wie 
man sieht, mul3 Anheben der Schuauze im hinteren :Bogen- 
gang zu ampullofugaler StrSmung und Erregung, im 
vorderen ]~ogengang hingegen zu ampullopetaler StrS- 
mung und Hemmung fiihren. 1 horizontaler ]3ogengang; 
2 vorderer -~ertikaler Bogengang; 3 hinterer vertikaler 

]~ogengang; 4 Utriculus 

lation: fiberschiel~ende Akti- 
vierung bei Kippung nach 
homolateral und beim Kopf- 
senken (~  l~eaktion ~' 2') 
kSnnte allein auf einer Bezie- 
hung des Neurons zum ,,Haupt- 
typ" des vorderen Bogenganges 
beruhen. Zur Erklgrung der 
Reaktionsform y' 3' wiirde 
man fordern mfissen die Be- 
ziehung des Neurons zu t~ecep- 
toren in einem der 2 vertikalen 
Bogengangen, die bei Kippung 
in beiden Richtungen ~ktiviert 
werden. Auch undere komplexe 
Reaktionen deuten auf eine 
Verbindung des Neurons mit 
verschiedenen Typen yon Re- 
eeptoren in den Bogenggngen 
hin. 

Es ist bemerkenswer t ,  
dal~ die in 2 R ieh tungen  er- 
folgenden BescMeunigungs- 
reak t ionen  teilweise - -  wie 
z.B.  ~.' 1' - -  berei ts  durch 
die besondere A n o r d n u n g  
der e inzelnen Bogengs 
ermSglieht  werden. Dar-  
fiber h inaus  mul3 aber  eine 
Konvergenz der Receptoren 
des horizontalen und eines 
vertilcalen Bogenganges au] 

das gleiche Neuron unters te l l t  werden. Ob diese im Vest ibular iskern-  
gebiet  oder schon in  der Peripherie  - -  etwa im Gangl ion Scarpae - -  
s ta t t f indet ,  ist vorers t  n ieh t  zu entscheiden.  

C. Zusammenwirken von Bogengangs- und Lagereaktionen 

W e n n  die Neurone,  fiber die wir ber ichte ten,  siimtlich bei der Hori-  
zon t~ landrehung  reagier ten u n d  fiberdies bei den K i p p u n g e n  - -  yon  
wenigen A u s n a h m e n  abgesehen (t~eaktion s u n d  5) - -  Lagereakt ionen  
e rkennen  liel]en, so ist ohne Zweifel eine Konvergenz yon Receptoren des 
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horizontalen Bogenganges und der Maculae au/ das gleiche Neuron 
anznnehmen. Und die iibersehiel?enden Reaktionen bei Kippungen 
zeigen -- wie oben erw~hnt wurde -- an, dab aueh mindestens einer der 
beiden vertikalen Bogengiinge auf das Neuron sich projiziert. W/ihrend 
nach den Untersueh~ngen won ADI~IAlg der Eindruek entstanden war, 
dab im Vestibulariskerngebiet Neurone des horizontalen Bogenganges 
und solche fiir Kippung in der Transversalen getrennt vertreten sind -- 
AD~IA~ hatte angegeben, dab die anf Horizontalandrehung reagieren- 
den Neurone rostral yon den auf Kippungen ansprechenden gelegen 
seien --  ergibt sich aus unseren Untersuehungen, dab auf die Vesti- 
bulariskernneurone -- soweit wir sie mit nnserer Methodik gefunden 
haben -- durehweg eine Konvergenz verschiedener labyrinthSrer Sinnes- 
endstStten stattfindet. 

W~hrend nun jewefls 2 versehiedene Receptortypen einer Macula sehr 
wahrseheinlieh bereits im Sinnesorgan selbst konvergieren, mull die Kom 
wergenz zwisehen den Sinneszellen der Bogengangseristae einerseits nnd 
der Maculae andererseits welter zentralw/~rts vor sieh gehen. Da Ross im 
Nerves vestibularis des isolierten Frosehlabyrinthes getrennte Fasern 
ffir Bogengangserregungen and Erregungen seitens der Sehwererecep- 
toren gefunden hat, dfirfen wir folgern, daJ3 diese Konvergenz in den 
Vestibularis]cernen vor sich geht; allerdings wfirde es wiinsehenswert sein, 
Untersuchungen an den Einzelfasern des Nervus vestibularis mit der yon 
uns ge/ibten Methodik zu wiederholen. 

Wean wir eine tIorizontalbesehlennigung nnd anschliel3end eine Kip- 
pung durchf/ihren, so kommt hier eine Konvergenz in eiaem Nachein- 
under der Reaktionen des Neurons auf 2 versehiedene Labyrinthreize 
zum Ausdruek. Kipl0en wir dagegen um die naso-oecipitale oder bitem- 
porale Achse, so wit]ten wiihrend des Kippvo~yangs selbst Lage- und 
Beschleunigungsrealction zusammen. In der abnormen Lage bleibt dana 
eine Frequenz~iaderung auf Grund der Lagereaktion bestehen (siehe 
Abb. 2). In diesen F/~llen gehen Lage- und Bogengangsrealction durch- 
weg in der gleichen Richtung, so da6 man yon einer homonomen Kop- 
pelung spreehen k6nnte. Wir haben vereinzelt abel- aueh eine heteronome 
Koppelung yon Lage- nnd ]3ogeagangsreaktionen nachweisen k6nnen 
(Abb.5b). 

Die synergistische Koppelung yon Bogengangs- und Lagereaktionen ist 
sinnvoll: Die toaisehen Labyrinthstellreflexe auI die Augen, so z.B. die 
l~addrehnng beim Anheben des Kopfes (oberer Cornealpol nach worn) 
oder die Hebung des Auges auf jener Seite, naeh weleher der Kopf  
geneigt worden ist, d/irften -- wie MAGslyS ausgeffihrt hat  -- durch 
Bogengangsreaktionen unterstfitzt werden, so dab die kompensatorisehe 
Lage rascher erreieht wJrd, als wenn die Lagereceptoren allein bier 
wirksam w~ren. 
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D. Die wichtigsten Typen vestibuliSrer Konvergenzneurone* 
Im folgenden geben wir eine zusammenfassende Betraehtung und 

Erklgrung einiger besonders markanter  Typen vestibutgrer Neurone mit 
metn-sinnigen i~eaktionsm6gliehkeiten (s. Tab. 8 u. Abb. 5). 

Der in dan Vestibulariskernen vorherrsehende Typ I (33 Neurone, yon 
denen bei 22 Kippungen um beide Aehsen vorgenommen worden sind) 
zeigt h~ufig (t3 Beobaehtungen) die eharakteristisehe t{eaktion ~ 1. 
tIier steht  das Neuron mit dem horizontalen Bogengang der gleichen 
Seite in Verbindung, as erh/~lt eine Afferenz yon Maculareceptoren, ver- 
mSge darer die bleibende Aktivierung bei Kippung naeh homolateral, 
die Hemmung bei Kippung zur Gegenseite sowie die persistierende 
Aktivierung bei Anheben des Kopfes und die I temmung beim Senken 
des Kopfes uaterhalten warden. Bei dan Neuronen mit erwiesener fiber- 
sehieBender Reaktion ~.' 1' ist tiberdies eine Verbindung mit dem homo- 
lateralen hinteren Bogengang anzunehmen, der bei Kippung zur Seite des 
Neurons mit einer dutch Winkelbesehleunigung bedingten Aktivierung, 
bei Kippung zur Gegenseite mit  einer passageren tIemmung reagiert, 
beim rasehen Anheben der Sehnauze infolge zentrifugaler Lymph- 
str5mung erregt (Abb. 6b), beim Senken der Sehnauze passager ge- 
hemmt wird. 

Die selteneren Kombinationsformert des Haupt typs  I, die sieh aus 
Tab. 8 entnehmen lassen, sind entweder dureh Reeeptoren raJt anderen 
Eigensehafter~ oder aber durch andersartige synaptische Verbindungen 
eventuell auch die Einsehaltung gleichsam umpolender Zwisehenueurone 
zu erklaren. Wir kSnnen darauf verziehten, alle Einzelheiten zu disku- 
tieren. 

Aueh beim Typ I I  (13 Neurone) ergeben sieh maanigfaltige Reaktionen 
dureh die Anwendung versehiedener Labyrinthreize. Bei der Kippung 
um die naso-oeeipitale Aehse erfolgt 5m~l -- obgleieh die Reaktionen 
bei der Itorizontaldrehung sich reziprok zu denen vom Typ I verhMten -- 
eine Aktivieraug bei Kippung zur Seite des Neurons als Lagereaktion 
(Reaktioa II~.). Hier ]convergieren also ein reziprok ansprechender Receptor 
des horizontalen Bogenganges (siehe S. 360) mit dem typischen Receptor 
der Macula au] das gleiche Neuron. Effekt der I-Iorizontalbesehleunigung 
und der Seitkippung sind einander eatgegengeriehtet. -- Die Regi- 
strierungen wiihrend der Kippungen lehren, dab die Bogengangseffekte 
meistens in der Riehtung der durch Lage~nderurtg bedingten Frequenz- 
gnderungen gelegen sin& Einmal ist jedoch die Konstellation I I ~ ' #  
beobaehtet  worden. Bei IgAppung des Typs I I  in der Sagittalen fallt 
die Reaktio~ teilweise ,,typiseh" aus (Aktivierung beim Anheben tier 

* Von den ersten Arbeiten, welche die Konvergenz versehiedener Afferenzen auf 
das gleiche Neuron und zwar im Bereieh der 1%rmatio reticularis herausgestellt 
haben, sei die yon v. BAUMGAI~TEN, I~[OLLICA U. I~WOI~UZZI erwhhnt. 
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Schnauze = 1), teilweise beobachteten wir aber die reziproke Frequenz- 
/inderung (2). Adaptative Reaktionen kommen auch hier vor. Beim 
Kopfanheben sieht man also -- bei l%eaktion 1 -- eine fiber das Ziel 
hinausgehende Aktivierung info]ge Koppelung mit dem hinteren Bogen- 
gang. Registriert man dagegen in Fs mit der reziproken Reaktion 2 
w/ihrend des Kippvorganges in der Sagittalen, so zeigt sieh bemerkens- 
werterweise eine i~berschieflende Aktivierung beim Kop/senken, woraus 
zu sehlieDen ist, dab bei dieser Reaktion das Neuron nieht yore hinteren, 
sondern vom vorderen Bogengang her beeinfluBt wird, der hierbei infolge 
zentrifugaler Str6mung erregt werden mu$, so dab wiederum Lage- und 
Beschleunigungsreaktion gleiehgerichtet sind (siehe Abb. 5 d u. e). 

Wichtig sind die Erg~nzungen, die unsere Kenntnisse von dem mit 
dem arousal-Apparat eng verkn/ipften 5mal beobachteten T y p I I I  
durch die Prfifung mit Kippungen erfahren. Dieser Typ, charakterisiert 
durch eine Aktivierung sowohl bei Rechts- als auch bei Linksandrehung 
in der Horizontalen, erf~hrt -- man ist versucht zu sagen, verm6ge einer 
dnrchaus logischen Verkn/ipfung -- in 4 F~llen auch bei der Kippung 
nach beiden Seiten eine persistierende Aktivierung. Bei der Kippung in 
der Sagittalen kann ebenfalls - -  zu diesen Reaktionen passend - -  eine 
Aktivierung sowehl beim Anheben als auch beim Senken der Schnauze 
stattfinden. Wir haben damit den Typ I I I y  3 vor uns (2 Neurone), der 
zum aktivierenden System in Beziehung steht, das naeh unseren frfiheren 
Feststellungen aueh im Vestibulariskerngebiet seine Vertreter hat. Aber 
aueh die Kombination yon Typ I i I  mit Reaktion 2 bei Kippung in der 
Sagittalen kommt vor. Soweit wir auf Grund der wenigen gefundenen 
Exemplare sagen k6nnen, erfolgen beim Typ I I I  Kippungen zur Seite 
und in der Sagittalen durchweg mit fibersehieBender Aktivierung, ein 
Zeiehen daffir, dai] w/~hrend der Kippung eine Beschleunigungsreaktion 
stattfindet, die veranlaBt wird dureh l%eeeptoren der vertika]en Bogen- 
gs die auf Winkelbesehleunigung nach beiden Seiten mit Aktivierung 
antworten, deren Vorkommen im horizontalen Bogengang wit --  ebenso 
wie GlSl~NAI~DT -- bereits vermntet  haben. Es gibt Vertreter des Typs III ,  
bei denen vornehmlieh die ungerichtete, ihrem Wesen naeh wohl eine 
,,arousal" darstellende Bogengangsreaktion Y' 3' bei Kippung naeh allen 
Seiten zutage t r i t t  (siehe Abb. 5 c u. f). Mit diesen Besehleunigungsreak- 
tionen k6nnen sich aber versehiedenartige Lagereaktionen kombinieren. 
Bei einem rechts gelegenen Neuron vom Typ l I I  hat te  z. 13. die Bogen- 
gangsreaktion bei Kippung naeh beiden Seiten eine Aktivierung im 
Gefolge, w/~hrend dann in Reehtslage Aktivierung, in Linkslage Hem- 
mung naehweisbar blieb (Bogengangsreaktion gemaB y', Lagereaktion 
gemgB a). In diesem Fall war d~s Neuron gekoppelt mit richtungsunab- 
hiingig a]~tivierten Receptoren in 2 oder 3 Bogengi~ngen und richtungs- 
abhi~ngig reagierenden Receptoren der Maculae. Vertreter des Typs III ,  
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wie er zuletzt beschrieben wurde, haben wahrscheinlich eine zweifache 
Aufgabe, n/~mlieh a) w~hrend der Winkelbesehleurdgu~g in allen Raum- 
richtungen unspezifisehe Weckeffekte hervorzurufen, die die spezifisehen 
Stellreflexe verstiirken kSnnten, b) aueh zu gerichteten Lagereaktionen 
beizutragen, sofern sich in den verschiedenen abnormen Lagen Frequenz- 
differenzen einstellen. 

Ei~ Hiuweis auf die Tatsache, dal] vereinzelte Neurone gefunden 
worden stud, welehe nur bei der Kippung in einer Ebene eine Lagereal~tion 
zeigon, darf nicht fehlea. Em Anspreehen des ~eurons allein bei Kippung 
um die naso-occipitale Achse ist 3real beobachtet worden (~ 5), ws 
ei~e positive Reaktion allein bei Kippung in der Sagittalen (s 2) bisher 
nur 1real vorgekommen ist. Fehlen jeder Reaktion bei Kippungen (~ 5) 
ist 2real notiert worden. MSglicherweise haben wir solche Neurone ver- 
naehls Ffir bestimmte Leistungen des Vestibulariskerngebietes ist 
ihre Exis~enz zu fordern, ihnen w~re deshalb hiafor~ besondere Beach- 
tung zu schenken. 

E. Betrachtung der vestibuli~ren Neuronenpopulation im Hinblicl~ 
au/ die In/ormation i~ber die Reizsituationen der Lageorgane 

Wenn bereits in der ~iacul~ sehr h~tufig 2 verschiedene ~uf Kippung 
in 2 Ebenen ansprechende Receptortypea miteinander konvergieren, so 
erhebt sich die Frage~ wie unter diese~ Umst~nden das Vestibularis- 
kerngebiet noch pr~zise Melduagen fiber stattgehabte Lage~nderungen 
erhalten kann. Dies l~ann nicht begri//en werden, solange wit lediglich das 
einzelne Neuron betrachten, das ja vielfach nicht unterscheiden kann, ob 
beispielsweise eiae Frequenzzunahme yon eider Kippung nach homo- 
lateral oder ei~em Anheben der Schnauze des Tieres herrfihrt. Zwei 
MSglichkeiten zur Erkls der zu unterstellenden spezifisehen Infor- 
mationen fiber stattgehabte Labyrinthreize nach Zeitgestalt, Richtung und 
Intensiti~t sind gegeben: 1. Es ist damit zu rechnen, dall wir dutch die 
Benutzung einer 1Viikroelektrode mit relativ grol~em Durchmesser eine 
Auswahl yon Neuronen getroffen h~ben, wodurch uns Elemente, die yon 
einzelnen labyri~ths Teflapparaten ihre Afferenz erhalten, entgangen 
sein k5nnten. (Eine kleine Anzahl yon Neuronen, deren Afferenzspek- 
trum beschr~nkt war, haben wir immerhin laut Tab. 8 gefunden.) 2. Man 
kann aus unseren Befuaden such den Sehlul] ziehen, da~ im Vestibular- 
apparat die Signalis yon den Receptoren zum Zentralnerven- 
system mittels des bei anderen Sinnesorganen realisierten Prinzips der 
wiederholungs/reien Kombination er/olgt (Einzelheiten siehe bei JvNG13). 

Versuehen wir das Gemeinte ~ Hand der Ubersicht fiber Typ I in 
T~b.8 zu erl~utern, weangleick unsere Zusammenstellung ffir die 
prozentuale Verteilung der verschiedenen Neurontypen im Vestibularis. 
kerngebiet natfirlich nicht repr~sent~tiv sein kanm Fragen wir ~lso, wit 
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das Vestibulariskerngebiet zwischen Kippung naeh homolateral und 
dern Anheben der Sehnauze ,,unterseheiden" kann, obgleieh ein relativ 
hoher Prozentsatz der Neurone sowohl bei der Kippung naeh homo- 
lateral als aueh beirn Anheben der Sehnauze rnit Aktivierung reagier~. 
Bei der Kippung zur gleichen Seite kombinieren sich aber ni t  diesen 
13 Neuronen andere Reaktions]ormen als beim Anheben der Schnauze. Bei 
Kippung naeh hornolateral zeigen z.B. 2 Neurone eine reziproke (/~) und 
2 Neurone keiae l%eaktion (e). Beim Anheben der Sehnauze dagegen 
reagieren neben den erws 13 Neuronen ein anderes Neuron reziprok 
nnd 2 andere Neurone nieht. Man rnuB sich nun vorstellen, dab aus diesen 
versehiedenartigen Kombinationen der Alctiviti~t der Einzelelemente in 
diesem Neuronenverband die Riehtung der stattgehabten Lage~nderung 
,erkannt" wird. Es ist gleichsam so, dab neben unseren 13 anseheinend 
unspezifiseh reagierenden Neuronen sich andere Typen finden, welehe 
die Bedeutung der Alctivitiitsi~nderung dieser 13 Neurone bestimmen. 
Mit anderen WorSen : Nicht aus den Fre!tuenzgang des einzelnen Neurons, 
sondern aus den verschiedenartigen Erregungsbildern des gesamten Neu- 
ronenverbandes wird die spezifische Reizsituation abgelesen. So ffihren 
letztlieh unsere Ergebnisse zu der Annahme, dal~ die Erregungskonstel- 
lation des Vestibulariskerngebietes als Ganzes gleiehsarn wahrgenornme'n 
und f~r die reflektorisehe Steuerung der Motorik verwertet wird. Welehe 
Instanz diese Ablesung vollzieht, ist jedoeh vorerst nieht bekannt. 

Weitere Registrierungen der Muster vestJbul~rer Neurone werden not- 
wendig sein, urn diese Hypothesen zu fiberprfifen. 

F. Das Erregzengsbild in den Vestibularislcerngebieten im Hinblick 
au] die ,,Perception" der Beschleunigungsreaktionen 

Wenn h~ufig offenbar 2 Bogeng~nge (der horizontale und einer der 
beiden vertikalen) auf alas gleiehe Neuron konvergieren, so stellt sieh das 
Problem, wie der Organisrnus dann noch Winkelbesehleunigungen in 
versehiedenen Ebenen differenziert wahrnehrnen kann. Wir rnfissen 
darauf verzichten, unsere diesbez/igliehen Vorstellungen n~her auszu- 
f/ihren, da die Erfahrungsbasis noeh zu sehmal ist. Wir beschrs uns 
darauf, die allgemein gehaltene IIypothese aufzustellen , dab die F~hig- 
keit, die Reaktionen der verschiedenen Neuronentypen miteinander zu 
I~ombinieren, die ,Wahrnehmung" yon Winkelbeschleunigungen in ver- 
sohiedenen Ebenen erm6glichen dilrfte. 

G. Bedeutung der Konvergenz yon Bogengangsapparat und lageanzeigenden 
Organen au] vestibul~re Neurone 

Zum AbsohluB sell kurz die Frage naeh der Bedeutung der nach- 
gewiesenen Konvergenz des Bogengangssystems einerseits nnd der lage- 
anzeigenden Apparate andererseits au[ einzelne vestibuliire Neurone ffir die 
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Arbeitsweise des zentralen Schaltorgans, das die ' Vestibulariskerne dar- 
stellen, angeschnitten werden, doeh wollen wir uns auf die Beziehungen 
zur Augenmotorik beschri~nken. Hinsichtlieh der Korrelationcn zwisehen 
Labyrinthfunktion und Innervation der Augenmuskeln stehen sich zwei 
Auffassungen gegenfiber. Verschiedene Autoren~,7,1~,19,21, ~3 haben auf 
Grund experimente]ler Untersuchungen die Anschauung vertreten, dal3 
eine feste Verbindung zwisehen einem Bogengang und einem Augen- 
muskelpaar, so z .B.  zwisehen horizontalem Bogengang und Rectus 
medialis und lateralis bestehe und jeder Bogengang Nystagmus nur 
in seiner Ebene erzeuge. Demgegenfiber ist L o ~ T ~  D~ Nb auf Grund 
zahlreicher am Kaninchen dnrchgefiihrter Experimente, in denen die 
Beziehung zwischen Bogengangserregung, Position des Kopfes und 
Richtung und Auspragung des Nystagmus untersueht wurde, zn der 
Sch]uI~folgerung gekommen, daI~ -- je nach Kopfstellung -- jeder Bogen- 
gang in samtlichen Augenmuskeln Nystagmus hervorrufen kann und 
offenbar die Erregungen der Bogeng5nge und der Maculae in der Rauten- 
grube zueinander in Beziehung gesetzt werden. In die gleiche Richtung 
weisen Experimente yon KO~LLA 14, der ebenfalls eine Beeinflussung der 
Schlagebene des Nystagmus dutch die Kopfstellung herausgestellt hat. 
Die These yon Lo~]~NT~ DE N5 und KOELLA, daft die verschiedenen 
labyrinthiiren Sinnesapparate in der Rautengrube miteinander verkni~p]t 
werden, er]ghrt durch unseren Be]~nd einer Konvergenz seitens der Bogen- 
g~inge und Lageorgane auf das einzelne vestibulgre Neuron jetzt eine ein- 
drucksvolle Best~tigung in mikroelektrophysiologischer Ebene. 

In der nachfolgenden Arbeit soll gezeigt werden, wie diese Konvergenz 
sieh auswirkt, wean in gekippter Position des Tieres Horizontalbeschleu- 
nigungen durehgeffihrt werden. Dabei wird sieh die Gelegenheit ergeben, 
die theoretischen Vorstellungen fiber die Bedeutung unserer Konvergenz- 
neurone zu erg/~nzen. 

Zusammenfassung 
Unter Registrierung mit der Mikroelektrode yon 54 einzelnen Neuronen 

der Vestibulariskerne des Kaninchens wurdcn 1. Horizontalbeschleuni- 
gungen, 2. Kippungen um die naso-oecipitale Achse und 3. Kippungen 
um die bitemporale Aehse vorgenommen. Dabei reagierten die meisten 
Neurone au/ mehrere Labyrinthreize. 

1. Bei der Kippung um die naso-occ@itale Achse waren 4 versehiedene 
Lagereaktionen (m--y) zu beobachten. Die Mehrzahl der Neurone zeigt 
bei der Kippung zur Seite der Einheit Aktivierung und bei Kippung zur 
Gegenseite Frequenzminderung (l~eaktion ~; 34real gefunden). Fre- 
quenzabnahme bei Kippung nach homolateral und Frequenzsteigerung 
bei Kippung nach kontralateral (Reaktion fl) haben wir nur bei 3 Neu- 
ronen angetroffen. Eine Aktivierung des Neurons bei Kippung nach 
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beiden Seiten (Reaktion y) ist 5real, Frequenzabnahme bei Kippung 
nach rechts und links (Reaktion (~) 2real festgestellt worden. Unsere 
Befunde sprechen dafiir, dab die Maculae 4= verschiedene aufKippung in 
der Transversalebene ansprechende t~eceptoren besitzen, yon denen aber 
der Receptor gcmaft ~ beim Kaninchen bei weitem zahlenm~6ig fiber- 
wiegt. 

2. Bei den Kippungen um die bitemporale Achse haben wir am haufig- 
sten Aktivierung beim Anheben und Frequenzminderung beim Senken 
der Schnauze gefunden (Reaktion 1; 20 Neurone). Die reziproke Ant- 
wort ist aber auch nicht gaaz selten (Reaktion 2; 8 Neurone). -- 6real 
trat ehte Aktivierung bei Heben und Senken der Schnauze auf (Reak- 
tion 3). Die beobachteten 3 Reaktionen bei Kippung in der Sagittalen 
dfirften mit entsprechenden Receptortypen im Zusammenhang stehen. 

3. In der Regel reagiert das gleiche vestibuliire Neuron bei Kippung so- 
wohl um die Li~ngs- als auch um die bitemporale Achse. Besonders hgufig 
ist Aktivierung bei Neigung des Tieres zur Seite des Neurons und beim 
Anheben der Schnauze (r 1); aber auch andere Kombinationen kommen 
vor. Sie ]assen daraufschliel~en, da6 in den Maculae mindestens 2 ver- 
schiedene Receptorarten, welche die Reaktion bei Kippung um die 
beiden horizontalen Achsen bestimmen, mit eiaer Nervenfaser in Be- 
ziehung treten. 

4. ttgufig verbigden sich mit den Lagereaktionen bei den Kippungen 
am die naso-oecipitMc und bitcmporale Aehse Beschleunigungs- bzw. 
Bogengangsrea/ctionen. 6 verschiedene Bogengangsreaktionen bei Kip- 
pung um die naso-oecipitale Aehse konnten festgestellt werden, die often- 
bar den frtiher 5c yon uns bei der ttorizontalbeschleunigung nach- 
gewiesenen 4 Reaktionsformen analog sind. Oft zeigt das gleiche Neuron 
Beschleunigungsreaktionen bei Rotation um die Vertikal-, die Lgngs- 
und die Bitemporalachse. Es ist mSglich, die Beschleunigungsreaktionen 
des gleichen Neurons im Gefolge der Kippung in der Frontal- und Sagit- 
talebene auf die Beziehung zu einem vertikalen Bogengang zuriiek- 
zuffihren. Die Kombination : Beschlennigungsreaktion bei Kippung nach 
homolateral und beim Anheben der Sehnauze (~  ~' 1') l~l]t sieh durch 
eine Verbindung des Neurons allein mit dem hinteren Bogengang erklgren, 
wahrend die Konstellation: Aktivicrung bei Neigung zur Seite des 
Neurons sowie beim Senken der Schnauze (z/2') aus der Beziehung zum 
vorderen Bogengang a.bgeleitet werden kann. 

5. Bei den Kippungen interferieren also haufig Bogengangs- und Lage- 
reaktion miteinander, wobei meist die Beschleunigungsrea/ction nach der 
gleichen Richtung bin er/olgt wie die Lagereal~tion (homonome Koppelung). 
In seltenen Fgllen kommt aber auch eine heteronome Koppelung vor 
(z.B. ~' fl). Da nahezu alle unsere Neurone auch auf die Horizontal- 
beschleunigung angesprochen haben, ist somit die Annahme einer 
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Konvergenz seitens des horizontalen B o g e n g a n g e s ,  eines vertikalen Bogen. 
ganges und yon maculgren Schwerereceptoren w a h r s c h e i n l i c h .  

6. W e n n  t r o t z  d e r  f e s t g e s t e l l t e n  K o n v e r g e n z  m e h r e r e r  l a b y r i n t h ~ r e r  

R e c e p t o r e n  a u f  das  g le iehe  vest ibul~tre  N e u r o n  das  V e s t i b u l a r i s k e m -  

g e b i e t  o f f enba r  spezi f i sche  I n f o r m a t i o n e n  f iber  Lage -  u n d  Besch l eun i -  

g u a g s r e i z e  erh/~lt, so g e s c h i e h t  d ies  v e r m u t l i c h  n a c h  d e m  be i  a n d e r e n  

S i n n e s o r g a n e n  u n t e r s t e l l t e n  Prinz.ip der wiederholungs/reien Kombination. 
7. D ie  y o n  uns  n a e h g e w i e s e n e  K o n v e r g e n z  v e r s c h i e d e n e r  l~byr in -  

t h s  A f f e r e n z e a  a u f  das  g le iche  v e s t i b u l ~ r e  N e u r o n  k a n n  als e in  m i k r o -  

e l e k t r o p h y s i o l o g i s c h e s  K o r r e l a t  zu  de r  y o n  LO~E~TE I)E 1N5 u n d  KOELLA 

h e r v o r g e h o b e n e n  T a t s a e h e  a n g e s e h e n  we rden ,  d~]~ in d e n  Ves t ibu la r i s -  

k e r n e n  B o g e n g a n g s e r r e g u n g e n  u n d  M a c u l a e r r e g u n g e n  m i t e i n a n d e r  

k o o r d i n i e r t  we rden .  
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