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Die Aktivitiit einzelner Neurone der Formatio reticularis 
des nicht gefesselten Kaninchens bei Kopfwendungen 

und vestibuliiren Reizen + + +  

Von 
F.iDUENSING nnd K. P. SCHAEFER 

Mit 8 Textabbildungen 

(Eingegangen am 9. Juni 1960) 

Die fiber die Mikr0elektrophysiologie des Vestibularapparates und 
seiner zentralenVertre~ungen vorliegenden Untersuehungenl,6-1~ 3a 
sind am verletzten (Dezerebrierung, Entfernung des Kleinhirns), 
narkotisierten oder ar  h fixierten, wachen Tier 6-9 durchgeffihrt worden. 
Unter  diesen Bedingu~gen ist es zwar m6glich, beispielsweise die regel- 
haften Frequenziinderllngen der Vestibulariskernneurone zu registrieren 
oder die Beziehungen zwisehen tonisehen und phasisehen Labyrinth- 
reflexen auf die Augen und der Aktiviti~t einzelner Neurone des I-Iirn- 
statures zu untersuchqnG-S; hingegen wird die Manifestation der Ein- 
fliisse yore Labyr in th  auf  die quer gestreifte Muskulatur dutch die 
Fesselung verhindert oder sehr stark ver/indert. Urn nun die Korrela- 
tionen zwisehen dem ~ktivi t / i tsmuster  des Neurons und motorischen 
Ph~nomenen aufzukl~ren, haben wit am nieht gefesselten, wachen 
Tier Registrierungen ~inzelner Neurone der Formatio reticularis vor- 
genommen. Es war dies ein gewagtes Unternehmen, da bisher die 
absolute Ruhigstellung des Tieres als eonditio sine qua non ffir die 
Durchfiihrung yon Eirlzelneuronableitungen galt. Gleiehwohl ist es uns 
gelungen, beim frei beweglichen Kaninehen zahlreiche brauehbare 
extracellul~re Registrie~ungen yon Neuronen des Rautenhirns, und zwar 
im Zusammenhang mi~ der Kopfmotorik,  zu gewinnen. Die Resultate 
ffihren unsere letzte Atbeit  9 fort  und bringen eine weitgehende Kli~rnng 
der Beziehungen zwlsehen den Vestibulariskernneuronen und den 
Zellen der Formatio re~ieularis. Sie lehren dariiber hinaus, wie sich unter 
nati~rlichen Verhdltnis~en die Alctivit5tsmuster der einzelnen Nerven- 
zellen in einer das extrapyramidal-motorische System ]undierenden 
Struktur bei Kop/wendungen verhalten. 

* Mit Unterstfitzung der Deutschen Forschungsgemeinschaft. 
**Auszugsweise vorgetragen auf der 8. Jahresversammlung der Deutsehen 

EEG-Gesellschaft in Miinchen im September 1959. 
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Methodik. Als Versuchstiere dienten 45 Kaninchen, bei denen in ~thernarkose 
fiber dem Kleinhirn eine Trepanationslficke yon etw~ 7 mm Durchmesser gesetzt 
wurde. Erst nach v611igem Abklingen der Narkose wurde mit der Einzelneuron- 
registrierung begonnen. Glasfiberzogene Mikroelektroden aus Platindraht yon 
25 # Durchmesser wurden mit einem au~ der ScheitelhShe des Kopfes befestigten 
abgeschirmten Kabel dutch AnlSten verbunden und dutch das intakte Kleinhirn 
in die F. reticularis mit freier Hand unter Benutzung einer kleizmn mit einem Lack- 
fiberzug versehenen Pinzette eingefiihr~. Die l~egistrierungen erfolg~ea mit einem 
VierfachstraMoscillographen yon T6~I]~s nach entsprechender Vorverst~rkung. 
Die Tiere wurden auf dem yon uns mit einer Kiplovorrichtung versehenen Drehstuhl 
yon T 6 ~ i ~ s  a5 in einen kleinen aus grobmaschigem Gitter gebauten Kafig gesetzt, 
dessen Frontseite offenblieb und dessen Seitenw~nde abnehmbar waren. Einige 
Tiere haben wir auf einem Tisch bzw. dem Boden des Versuchsraumes laufen lassen. 
Die Schilderung des Verhaltens der Tiere wurde aug Tonb~nd aufgenommen; ein 
mit einem Verst~rker des KSO verbundenes zweites Mikrophon lie{~ eine Laut- 
st~rkekurve entstehen, welche beim Auswerten der Kurve durch Abh6rea des 
Tonbandes identifiziert wurde. Die l~ichtung der stattgehabten aktiven und passiven 
Kopfbewegungen haben wir aul~erdem h~ufig durch eine yon Hand bediente Reiz- 
marke gekennzeichnet. In einigen F~llen wurde das Tier -- z. B. w~hrend der An- 
drehungen --  gefilmt. Durch eine rhythmisch aufleuchtende Birne liel~en sieh Film 
und Kurve einander zeitlich zuorduen. Neben der Mikroableitung haben wir meistens 
d~s Elektronystagmogramm sowie n~hezu regelm~l~ig das Myogramm der links- 
seitigen I-Ialsmuskulatur, gelegentlich auch des linken Quadriceps registriert. Die 
Lage der Elektrodenspitze wurde --  wie ~rfiher ~ --  durch Setzung eines Elektrolyse- 
punktes und naehfolgende histo]ogische Untersuchung des in Serie geschnittenen 
tIirnstamms (Markscheidenf~rbung) ermittelt. An die E.P.-Setzung wurden 5fter 
elektrische Reizungen mit Hilfe eines yon T6~N~]~s gebauten Reizger~tes ~ngeschlos- 
sen; doch kann fiber die Reizerfolge erst sparer berichtet werden. Die eingeste]lten 
Neurone sind sehr aus~fihrlich viel~Mtigen Reizen unterworfen worden. 

Ergebnisse 
I. Passive und aktive Kop/bewegungen 

A u f  Grund  der  Beeinflussung des Frequenzganges  durch  pass ive  
Kopfwendnngen  ]assen sich die re t iknl i i ren  Neurone  in  zwei Gruppen  
unter te i len ,  ni~mlich a) Neurone,  welche bei  loassiver Kopfwendnng  in 
der  Hor i zon ta l en  und  Ver t ika len  eine se i tenunterschiedl iehe  ~ n d e r u n g  
des Akt ivi t i~tsmusters  zeigen ( , ,differenzierte" Einhei ten)  und  b) Neu-  
rone,  die bei  pass iver  Kopfwendung  in verschiedenen R ich tungen  eine 
Ak t iv i e rung  ann~hernd  gleicher I n t ens i t s  er fahren ( , ,undifferenzier te"  
Einhei ten) .  

a) Bei Kop/wendungen di~erenziert reagierende retikuliire Neurone. 
30 Neurone  zeigten bei pass iven Kopfwendungen  nach l inks und  rechts ,  
also nm eine ve r t ika l  durch  den  Hals  gehende Achse, sei tendifferente  
oder  rez iproke Reak t ionen .  Dabe i  is t  zn un te rsche iden  zwischen der  
Aktiviti~tsi~nderung wShrend der  pass iven Kopfwendung  und  der  in der  
sei t l ieh gewendeten  Pos i t ion  verb le ibenden  Anderung  der  En t l adungs -  
frequenz.  S p o n t a n  n icht  feuernde Neurone  pflegen nur  wiihrend der  
Kopfwendung  zu reagieren.  I n  Abb .  1, Zeile a, i s t  ein nur  auf  Reize  b in  
ti~tiges Neuron  der  rechten  Ret ieu la r i s  reg is t r ie r t  worden,  welches bei  
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passiver Kopfwendung naeh links -- also zur Gegenseite hiniiber -- ffir 
die Dauer der Bewegung sine Aktivierung erf~hrt, bei der passiven 
tCeehtswendung hingegen schweigt. Nicht ausgesprochen reziprok, aber  
richtungsdifferent ist die Antwort des in Abb.5, Zeile a dargestellten 
Neurons der linken Reticularis, das bei passiver Kopfwendung nach 
reeh~s eine deuttiche, naeh links hiniiber dagegen nut  eine geringftigige 

Abb. i .  Neuron der rechten Reticularis. a Passive Kopfwendungen um sine vertikal durch die Hals- 
wirbelsEule geheude Aehse. Das spontan nieht ts Neuron wird ws der passiven Kopf- 
wend_ung ngeP. links s, ktivier~. Es bleibt hingegen un~tXg bei der passiven ~oDfwendung naeh reeh~s; 
b aktivs Kop]wendung nach reehts (dutch :Kneifen ins links Ohr provoziert) ist yon Aktivierung des 
Neurons begleitet; c bei der aktiven Linkswendune des Kop]es (durch Berfihren der Schnauze pro- 
voziert) ist das Neuron abgesehen yon einer initialen Entladung inaktiv;  anschlieBend wird der Kopf  
gehoben, wobei das Neuron feuer~. Zwischen a un4 b hat  sich durch die aktive Bewegung des Tieres 
die Mikroelektrode der h'ervenzelle sin wenig genS, hert, dadureh ist die Amplitude der spikes an- 
gewachsen. - -  Die obere Zeile in a, b u n d c  stellt alas 3fyogramm der linksseitigen Halsmuskulatur 
dar, die sowohl bei der aktiven llechts- als such bei der aktiven Linkswendung innerviert wird. Die 
unterhalb der Mikroablei~ung sichtbs, re Kurve entspricht dem Elek~ronystagmogramm (EN G), das 
in Abb. 1 a.ber duroh die passiven trod a.k~iven Kol~fwendungen ArCefak~e s.ufweist, Ober die unt.ers'~e 
Registrierung siehe Nethedik;  :Bewegung der Linie naeh aufw~irts bedeutet aktive Kopfwendung 
nach reehts und naeh abw~rts nach links. Natiirlich konnte der Beobaehter diese Signals erst nach 

der stattgehabten Kopfbewegung geben 

Aktivierung erkennen lgI~t. In  Abb. 2, Zeile b, sieh~ man ein kontinuierlich 
/euerndes Neuron der linken dorsomedialen Reticularis, welches wghrend 
der passiven Kopfwendung nach rechts sowie in rechtsgewendeter 
Position eine Frequenzsteigerung, wghrend der Kopfwendung nach links 
und in der Linksposition eine Frequenzabnahme erfghrt. Wghrend die 
meis~en differenzierten retikulgren Neurone bei der passiven Kop/wendung 

7* 
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zur Gegenseite aktiviert werden, kommt gelegentlich (sechsmal unter 
30 Neuronen) die umgekehrte Reaktion vor: Abb.3, Zeile a, zeigt 
ein derartiges, kontinuierlich feuerndes Neuron der rechten lateralen 
Reticularis, welches wghrend der passiven Kopfwendung nach 
rechts, also nach homolateral, Frequenzzunahme, wghrend der Kopf- 
wendung nach kontrMateral hingegen Freqnenzabnahme erfghrt. In  der 
Position : Kop/rechts gewendet liegt die Frequenz aber etwas niedriger als 
in der Position links gewendet und zwar auf Grund der Einfliisse von 
Receptoren der HWS (siehe S. 114). 

Aueh bei passiven Bewegungen des Kopfes urn eine quer durch den 
Hals verlauJende Achse liegen sieh reziproke oder riehtungsdifferente, teils 
rein phasisehe, tefls tonisehe Aktivit/itsgnderungen ausl6sen. Es gibt hier 
zwei sich gegensgtzlieh verhaltende Reaktionen, die mit ann/~hernd 
gleieher H/iufikeit vorkommen: Bei manchen Neuronen (acht Beob- 
achtungen) t r i t t  Alctivitgtszunahme bei Bewegung der Schnauze naeh 
au/wSrts und Abnahme beim Senken der Schnanze ein (siehe Abb.2, 
Zoile c), bei anderen (acht Fglle) hingegen die umgekehrte Reaktion, 
also Aktivitgtsabnahme beim Anheben und -Zunahme beim Senl~en der 
Schnauze (siehe Abb. 3, Zeile e sowie Abb. 4). Einige Neurone, welche bei 
der Rechts/Linkswendung reziproke Reaktionen erfuhren, zeigten bei tier 
Bewegung der Sehnauze in der Sagittalen ann/ihernd richtungsgleiehe 
Aktivit/~ts~nderungen (drei Beobaehtungen). 

Passive Raddrehungen des Kopfes, die in sechs F/~llen vorgenommen 
worden sind, fiihrten in der Gruppe der ,,differenzierten" Neurone 
ebenfalls zu reziproken Reaktionen. Die Beziehung war bier in der l~egel 
so, dag Raddrehung naeh kontralateral mit Aktivierung und zur gleiehen 
Seite mif Frequenzminderung verkniipft war. 

Bei einigen Einheiten haben wit nicht nur um die drei Aehsen des 
Raumes Drehbewegungen, sondern aueh noeh Progressivbewegungen vor- 
genommen, indem ~4r den Kopf  vorzogen und an den K6rper zuriiek- 
schoben. Aueh hierbei konnfen reziproke Frequenzgnderungen fest- 
gestellt werden. Bei dem Neuron der Abb. 4 (siehe Zeile e) war Vorziehen 
des Kopfes mit  Aktivierung, Riieksehieben des Kopfes mit Hemmung 
vergesellsehaftet. Es kommt abet aueh die umgekehrte Reaktion vor. 

Um festzustellen, ob und in weleher Richtung bei diesen Beein- 
flussungen dureh passive Kopfwendungen eine propriozeptive Afferenz 
seitens der Halsmuskulatur oder seitens der Stellungsreeeptoren der 
Halswirbelsgule mit im Spiele ist, haben wit in einigen F/~llen den Kop/ 
fixiert (und damit Labyrinthreize eliminiert) und den KSrper naeh 
reehts und links gewendet. Hierbei kSnnen sehr sinnf/illige phasisehe oder 
tonisehe reziproke Frequenz//nderungen des Neurons eintreten. Sie 
bewegen sick -- nach wenigen Beobachtungen zu urteilen --  in um- 
gekehrter I~iehtnng wie bei der passiven Kopfwendung. Beispiet: Neuron 
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der rechten Reticularis, passive Kopfwendung nach links verursacht 
Aktivierung, KSrperwendung naeh links bei fixiertem Kopf erzeugt 
dagegen Hemmung. 

Die Beeinflussungen der ,,differenzierten" Neurone im Gefolge dureh 
versehiedene MaBnahmen provozierter aktiver Kop/wendungen waren 
weniger konstant und eindeutig als bei passiven Kopfwendungen. Dabei 
ist zu beriicksichtigen, dal~ die Tiere oft den Kopf nieht in einer Ebene 
bewegten. So verband sich h/~ufig die Wendung zur Seite mit einer 
ttebung bzw. Senkung oder auob einem Vorstreeken bzw. Zuriick- 
ziehen des Kopfes. Die Bewegungsgestalt des Kopfes war also oft eine 
sehl" komplizierte, und es machte Schwierigkeiten, sie -- bei rascher 
Aufeinanderfolge -- mit allen Einzelheiten aufzufassen und zu be- 
sehreiben. Mit der Einschr~nkung, dab wir uns in unserem Bericht tiber 
die Resultate aktiver Kopfwendungen auf etwas unsieherem Boden 
bewegen, sei folgendes mitgeteilt: Bei 13 yon 24 ,,differenzierten" 
Neuronen mit typisehen Reaktionen bei passiven Kopfwendungen war 
des 5fteren bei aktiven Kopfwendungen in der Horizontalen ein rezi- 
prokes Muster zu registrieren, und zwar im Regelfall Aktivierung bei 
Kop/wendung zur Seite des Neurons und Hemmung oder geringere 
Aktivierung bei Kopfwendung naeh kontralateral; zweimal trat hin- 
gegen die umgekehrte Reaktion mit Frequenzzunahme bei aktiver Kopf- 
wendung nach kontralateral auf; bei neun Neuronen konnten wir bei 
Kopfwendungen naeh reehts und links keine klare Seitendifferenz 
hinsichtlieh der Frequenz feststellen, oder aber es gelang hier nieht, 
Kopfbewegungen nach beiden Seiten zu provozieren. Die besonders 
wichtige 13real gefundene Reaktion mit Reziprozitat des Musters bei 
aktiven Kopfwendungen im Vergleich zu den Reaktionen bei passiven 
Kopfwendungen soll durch Kurvenausschnitte belegt werden: So sieht 
man auf Abb. 1 (Neuron der reehten dorsomedialen Retieularis mit 
Aktivierung bei der passiven Kopfwendung nach links) bei der aktiven 
Kopfwendung naeh reehts Frequenzsteigerung (b), bei der Kopfwendung 
nach links hiniiber dagegen keine Aktivit/~t -- abgesehen yon einer Ent- 
ladung am Beginn dieser Bewegung (e). Die Linkswendung klingt aus in 
ein Anheben des Kopfes, wobei das Neuron wieder t~tig ist. In Abb. 2, 
Zeile a (Neuron der linken dorsomedialen Retieularis) kehrt sieh die mit 
der passiven Linkswendung im allgemeinen verkniipfte Frequenz- 
minderung (Zeile b) in Aktivierung urn, als das Tier bei einer passiven 
Wendung nach links diese Bewegung aktiv mitmaeht! Jene Neurone, 
welehe atypiseherweise bei der passiven Wendung des Kopfes naeh 
homolateral aktiviert wurden, erfuhren bei der aktiven Wendung zur 
Gegenseite Frequenzzunahme, bei der Wendung naeh homolateral eine 
Bloekierung, d.h.  die Reaktionen des Neurons bei passiven und ak- 
riven Kopfwendungen verhielten sigh auch bier reziprok (vgl.in Abb. 3, 
Zeile a und b). 
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In einem Fall haben wit ein Neuron der linken Reticularis wahrend des 
Manegelaufens registriert (Abb.5). Laut Zeile a ruff passive Kopfwen- 
dung nach reehts Aktivitatszunahme, naeh links hingegen nut ver- 
einzelte Entladungen hervor. Beim Laufen nach links herum, also zur 
Seite des Neurons hin, sieht man ein kontinuierliches Feuern. Die peri- 
odisehen zusatzliehen Frequenzsteigerungen h/~ngen, wie die Analyse des 
in diesem Falle aufgenommenen Filmes ergab, mit aktiven Linkswendun- 
gen des Kopfes zusammen. Beim Manegelaufen nach rechts hiniiber 
(Zeile e) treten nur vereinzelte Entladungen auf. An verschiedenen 
Stellen zeigt Muskelpotentialeinbrueh in die indifferente Elektrode 
Rechtswendungen des Kopfes an. Gerade in diesen Augenblieken ist das 
Neuron gehemmt. 

Bei aktiven Kopfwendungen in der Sagittalen ist haufig sowohl bei 
der Aufwarts- als aueh bei der Abwartsbewegung Frequenzsteigerung 
registriert women; in einigen Fallen jedoeh konnten reziproke Beein- 
flussungen des Neurons nachgewiesen werden. Als Beleg diene Abb.4 a 
und b, wo ein Neuron bei der passiven Bewegung des Kopfes nach ab- 
warts (a) und beim ,,willkfirliehen" Heben des Kopfes (b) aktiviert 
wird. Aktives Senken war mit Frequenzminderung verbunden, doeh ging 
dieser Bewegung ein kurzes Anheben des Kopfes voraus (siehe b Ende). 

Hinsiehtlieh der Bewegung Vorstrecken und Zuriickziehen des Kopfes 
verfiigen wit fiber mehrere gute Beobaehtungen, die dureh Abb. 4 e ver- 
treten werden sollen. Hier erfahrt ein Neuron, alas beim Nachvornziehen 
des behutsam ergriffenen Kopfes mit Frequenzsteigerung reagierte, beim 
aktiven Zuriiekziehen des Kopfes (Ende yon e) eine starke Frequenz- 
zunahme. 

Auf Grund dieser Beobachtungen fiber den Frequenzgang des Neurons 
bei passiven und aktiven Kopfwendungen nehmen wir an, daft im 
Grundsatz aktive und passive Kopfbewegungen mit gegensatzlieher 
Beeinflussung des Neurons korreheren. 

b) Bei aktiven und passiven Kop/bewegungen ,,undi//erenziert" re- 
agierende Neurone. Wie eingangs erwahnt, erzeugt bei diesem Neuron- 
Gyp die passive Kopfbewegung naeh allen Seiten Aktivierung (siehe 
Abb. 6 a). Auch die aktive Kopfbewegung nach allen Richtungen hin 
pflegt mit Aktivierung einherzugehen, wobei tier Frequenzzuwaehs meist 
sehr viel ausgesprochener ist als bei den passiven Kopfwendungen 
(Beispiel Abb.6 b und e). Ferner ist das suehende Vorstreeken des 
Kopfes im allgemeinen mit Aktivierung vergesellschaftet. Dagegen habeu 
wir gelegentlieh bei derartigen Neuronen beim Zuriickziehen des Kopfes 
Frequenzminderung oder ErlSsehen der Aktivitat des Neurons registriert. 
Left  das Tier den Kopf auf den Boden des Kafigs auf, um auszuruhen, so 
stellt das Neuron ebenfalls oftmals seine Tatigkeit ein oder feuert mit nur 
geringer Frequenz. Mit dem Anheben des Kopfes setzen sogleich die 
Entladungen wieder ein. Zwei Tiere haben wir unter Registrierung eines 
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,,undifferenzierten" retikul/iren Neurons einige Seh~itte laufen lassen. 
Man sah dabei betrgehthche Frequenzsteigerungen in Sehiiben die wahr- 
seheinlich mit beglei~enden Kopfbewegungen versehiedener Riehtungen 

N~.~ 

N ~ N  

2~e~ 
z a ~  

b ~  

im Zusammenhang standen. Zwei Neurone, welehe auf Weckreize mit 
Frequenzminderung oder Bloekierung reagierten, liegen bei passiven und 
aktiven Kopfwendungen naeh allen Seiten ban ebenfalls eine Frequenz- 
minderung oder Bloekierung erkennen. 
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I f .  Horizontalbeschleunigungen 

In  unserer Arbeit fiber die Vestibulariskernneurone s hatten wir in 
Ubereinstimmung mit anderen Autoren festgestellt, dab die meisten 
Neurone bei Andrehung nach homolateral mit Aktivierung und bei 
Andrehung zur Gegenseite mit Hemmung antworten (Typ I). Dariiber 
hinaus hatte sieh ein Gegentyp mit Ak~ivierung bei Andrehung nach 
kontralateral gefunden (Typ II). Beide Typen haben wir unter unseren 
30 ,,differenzier~en", der ttorizontalbeschleunigung unterworfenen reti- 
kul~ren Neuronen wiedergefunden, aber in einem ganz anderen Zahlen- 
verh/iltnis, ni~mlieh fiberwiegend (24real) den Typ I I  mit Hemmung bei 
der Andrehung zur Seite des Neurons und Aktivierung bei Andrehung 
zur Gegenseite; nur seehs Neurone reagierten gem~B Typ I. 

Bei den ,,undifferenzierten" Neuronen vermiBt man reziproke Andreh- 
reaktionen. Man erh/~lt z .B.  bei der Horizontalbeschleunigung nach 
beiden Seiten --  oder unter Umsti~nden nur im AnschluB an den Stop 
n~ch I~otation in beiden Richtungen --  Aktivierung. Hervorzuheben 
ist, dab bei mehrfacher Wiederholung der Andrehung die Frequenz- 
verh~ltnisse wechselu kSnnen. Dies hi~ngt wahrseheinlieh damit zu- 
sammen, dab die unspezifische arousal-Afferenz des Neurons Sehwan- 
kungen unterliegt. 

Die Andrehreaktionen wurden bei differenzierten und undifferen- 
zierten Neuronen h~ufig dann verschleiert, wenn das Tier mit aktiven 
Kopfbewegungen eingriff. Die hiermit verbundenea Ak~ivierungen und 
Hemmungen k6nnen die im Prinzip mit der Andrehung aufkommenden 
Frequenz~nderungen v611ig fiberspielen. Als Beispiel haben wir in Abb. 7 
gegenfibergestellt das Muster bei der Linksandrehung eines in der rechten 
Reticularis gelegenen Neurons, wie es entstand, wenn das Tier sieh 
passiv verhielt (Zeile a) und die Durehbreehung der mit der Reehts- 
andrehung verknfipften Blockierung des Neurons dnrch Aktivierungen 
im Gefolge aktiver Rechtswendungen des Kopfes (siehe Zeile b). -- Is~ das 
Tier miide und trs so pflegt es sich den labyrinth~ren Drehreaktionen 
zu fiberlassen, ist es jedoch lebhaft und aktiv, so nutzt  es die Freiheit 
und wendet sich in verschiedenen Bewegungsformen und Riehbungen der 
Umwelt zu. 

I I I .  Kippunffen 

Bei der Kippung um die Liingsachse (16 Beobaehtungen) um etwa 10 bis 
20 ~ t ra t  bei Tieren, die sich ruhig verhielteu und lediglich die bekannten re- 
flektorischen ~uderungen der t tal tung des K6rpers und Kopfes zeigten, 
bei der l~egistrierung der typisehen di//erenzierten Neurone (gekennzeich- 
net durch Aktivierung bei passiver Kopfwendung zur Gegenseite) Aktivie- 
rung wi~hrend der Kippung zur Gegenseite und Frequenzminderung wi~h- 
rend der Kippung nach homolateral ein. Bei drei Neuronen mit reziprokem 
Muster bei der passiven Kopfwendung (veto Typ I laut Andrehung) 
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sahen wir eine umgekehrte Re- 
aktion. In  gekippter Position 
waren teilweise gleiehgeriehte~e 
Frequenzgnderungen (also in der 
Mehrzahl der Fglle Frequenz- 
zunahme in der Position zur 
Gegenseite gekippt) festzustellen, 
und es war dann die Kippung 
selbst (Besehleunigungsreaktion) 
yon einer stgrkeren Frequenz- 
gnderung begleitet, als sie sieh in 
gekippter Position noeh naeh- 
weisen lieB. tI/iufig spielte sieh 
in gekippter S~ellung die Fre- 
quenz der Normallage wieder ein. 
Bei den Kippungen um die bitem- 
porale Achse wurden meistens 
die gleiehen Frequenz/~nderungen 
gefunden wie beim passiven An- 
heben und Sei~ken des Kopfes. 

Wiehtig ist die Feststellung, 
dab einige Neurone, welehe bei 
den p~ssiven Kopfwendungen 
n~eh allen Seiten eine Aktivie- 
rung erfahren hatten und damit -- 
wie es zun//ehst s e h i e n -  in die 
Klasse der undifferenzierten ein- 
zuordnen waren, bei den Kip- 
pungen typisehe Lagereaktionen 
erkennen liegen. Es gibt also 
Neurone, welche bei Beschleuni- 
gungen sich unchara]cteristisch 
verhalten, au/ welehe aber die 
spezi/ischen Receptoren der Ma- 
culae pro]izieren. 

Nieht selten beherrsehen --/~hn- 
lich wie bei den Andrehungen --  
dutch aktive Kopfbewegungen be- 
dingte Ak~ivierungen oder Hem- 
mungen den Frequenzgang des 
Neurons, Besehleunigungsreak- 
~ionen seitens der vertikalen 
Bogeng/~nge und Lagere~k~ionen 
v611ig maskierend. 

o | ~.~ 

~ ~ |  

o~ 

N o =  

~ ~ ~ ..~ 
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Die undi//erenzierten Neurone zeigten sonst, soweit daraufhin gepriift, 
aueh bei den Kippungen keine riehtungsdifferenten Reaktionen. Bei 
einem undifferenzierten Neuron, welches bei aktiven Kopfbewegungen 
meistens mit Frequenzminderung oder Blockierung reagierte, wurden 
dureh Kippungen bedingte Aktivierungen blocldert, wenn das Tier aktive 
Kopfwendungen naeh rechts oder links vollftihrte. 

Bespreehung 
Weitverzweigte Funktionsstrukturen, die das ganze Gehirn dureh- 

ziehen, steuern die tells reflektorisch-automatischen, teils ,,willkiir- 
lichen" koordinierten Bewegungen yon Kopf, Rumpf  und Extremitgten, 
welche die der jeweiligenK6rperlage angepaBte Haltung garantieren. Die 
Lokalisation dieser Funktionsstrukturen ist mit Hilfe des Reizexperi- 
mentslS, 2~ der Ausschaltung und des histologischen Nachweises der auf 
letztere folgenden Degeneration yon NervenfaserniG, i7 teilweise ge- 
lungen. Die im Reizexperiment erzeugte ErregungskonsteIlation ist aber 
eine unphysiologische, da unter natiirlichen Bedingungen asynchron 
arbeitende und unter Umst/inden differenzierte Muster aufweisende 
Elemente zu synchroner T/itigkeit gezwungen werden und Stromschleffen 
zu Fehlschtissen beziiglich des gereizten Substrates AnlM3 geben k6nnen. 
Es war deshalb notwendig, dutch Mikroelektrodenregistrierungen die 
Ak~ion einzelner Neurone dieser Strukturen bei physiologischen Be- 
wegungen kennenzulernen, wenn aueh die Durchftihrbarkeit dieses 
Plans wegen me~hodischer Sehwierigkeiten in Frage gestellt schien. Es 
ist uns aber doch gelungen, in die Aktivitiitsmuster der Neurone des 
rhombencephalen Abschnitts der /iir Kop/wendungen maflgebenden Sub- 
strate Einblicke zu gewinnen. Bei unseren Untersuchungen ist insofern 
eine Auswahl unter den retikul//ren Zellen getroffen worden, als bei den 
vorwiegend in l~ichtung auf die Paramedianzone -- 6fter aber auch in die 
lateralen Bezirke -- der Substantia reticularis erfolgenden Einstichen 
nur solche Neurone registriert worden sind, die bei passiven Kop/wendungen 
Frequenziinderungen er[uhren. Da nach histologischen24, 25 und pkysiolo- 
gischen Befunden 14 das Labyrinth eine wichtige Afferenz der I{eticularis 
darstellt, wurden die Einheiten auch Labyrinthreizen unterworfen. 
Schliel3lich haben wir den Einflul3 sensibler und sensorischer Reize 
gepriift, doch sollen die dabei gefundenen Reaktionen nur kurz ges~reift 
werden. 

Sehematisierend haben wir die gefundenen 44Neurone in zwei 
Gruppen, ngmlieh bei passiven Kopfbewegungen ,,differenziert" und 
,,undifferenziert" reagierende unterteilt. Es ist jedoeh darauf hinzu- 
weisen, dab 1)bergangsformen vorkommen. 

Einer besonders eingehenden Bespreehung bediirfen die ,,di//eren- 
zierten" Neurone, welehe bei passiven Kopfwendungen in der Frontal-, 
Sagittalebene und um eine sagit~ale Achse seitenuntersehiedliehe oder 
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ouch reziprolce Realctionen zeigen. Ein wiehtiges Resultat seheint uns die 
Beobachtung zu sein, daJ3 yon 30 derartigen Neuronen nicht weniger sis 
24 bei passiver Kopfwendung zur Gegenseite mit Aktivierung und zur 
gleiehen Seite mit Frequenzminderung bzw. nur wenigen Entladungen 
antworteten. Dabei erfuhren manche Neurone Frequenz//nderungen nur 
wghrend der Kopfbewegungen (siehe z. ]3. Abb. 1 a, 5a), andere darfiber 
hinaus ouch in der seitlich gewendeten Position (siehe Abb. 2 b und 3 a). 
Den Schlfissel ffir die Genese der Aktivit/~ts~nderungen wghrend der 

feC/T/S ~IRKS 

~ .. T_yp :.. Ak//v:~:~/ny 
be/ Andrehunj 
nach h'nks 
(~ homolatera/) 

I A#d::h. S ..:~.~ ~ nuch rechls 
= kon/:ula/era/) 

//// " . "',,. i " 

~p H." Aktivl'erunq he/An#rehuny 'T_fp Z: Ak/ivie:uny be/Andrehung 
nach /inks (= konlrulalera/) 'nach rech fs (= homo/o/era/) 
a, 6e/'a~t. Ko2fwen#un: /zrechts u, 6ei akt. Ko2:wencluny /7. h'nks 

Abb. 8. Schematisierter Hirnstammquersehnitt  im lgiveau des Facialiskerns ~nit je einem ~euron vom 
Typ I u n d  I I  im Yestibulariskerngebiet (Vest.) und in der Forrnatio reticularis (F.r.) Typ I des linken 
Vestibulariskerngebietes korrespondiert mit  Typ I I  in der rechten Formatio reticularis und Typ I I  
des linken VesMbulariskerngebietes mit Typ I der reehten Formatio reticularis. /.1.d. Fasciculus 

longitudinalis dorsalis 

Kopfwendungen geben uns die Resultate der Horizontalbesehleunigun- 
gen. W/~hrend im Vestibulariskerngebiet nach unseren frfiheren Unter- 
suehungen s der Typ I (bei dem Andrehung zur Seite des Neurons Ak- 
tivierung erzeugt) zahlenm/~Big bei weitem fiber  den Gegentyp I I  (mit 
Aktivierung bei Andrehung naeh kontralateral) fiberwiegt, herrsehen in 
der Reticularis Neurone mit Aktivierung bei Andrehung nach Icontralateral 
vor. Wir fanden sie in dieser Untersuchungsreihe am frei beweglichen 
Tier 24maI und in unver6ffentHchten t~egistrierungen am fixierten Tier 
ebenfalls eindeutig h//ufiger als Typ I. Diese untersehiedliche Verteilung 
der Funktionstypen I und I I  im Vestibulariskerngebiet einerseits und in 
der Retieularis andererseits rfihrt offenbar daher, dog zumindest eia 
groBer TeiI der Vestibulariskernneurone (soweit ffir Kopf- und Augen- 
wendungen zust/~ndig) zur gegenseitigen Reticularis pro]iziert, eine An- 
nahme, die ihre Best/~tigung dadureh finder, dab GErhArDT 14 in der 
Formatio reticularis naeh Durchtrennung des N. vestibularis der Gegen- 
seite Antworten ,,entgegen der Regel" (gem/ig unserem Typ II) nieht 
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mehr erhalten konnte. Wir vermuten also, dal3 unser Reticularistyp I I  
yore Typ I der kontralateralen Vestibulariskerne seine Afferenz erh~lt, 
also mit  diesem wesensgleieh ist (siehe Abb.8). Die Al~tivierung der 
meisten retikul~ren Einheiten w~ihrend der passiven Kop/wendung zur 
Gegenseite diirfte bei dieser Sachlage indirekt au/ der Erregung der Sinnes- 
zellen in der Ampulle des gegenseitigen horizontalen Bogenganges beruhen. 
Diese Deutung wird erg~nzt dureh die Tatsache, dal~ jene seehs Neurone, 
welehe atypiseherweise bei der passiven Kopfwendung naeh homo- 
lateral mit Aktivierung reagierten, auch bei der Horizontalbesehleunigung 
naeh homolateral eine Frequenzsteigerung erfuhren und sieh damit  als 
Funkt ionstyp I erwiesen. Wir diirfen unterstellen, dab die gegensi~tz- 
lichen Reaktionen dieser sechs Neurone dadureh bedingt sind, dab sie 
yore Typ I I  des kontralateralen Vestibulariskerngebietes gesteuert 
werden (siehe Abb. 8)*. Wir iibersehen bei dieser Deutung keineswegs, dab 
vestibuli~re Neurone naeh anatomischen und physiologischen Befunden 
auch zur gleiehseitigen Retieularis projizieren. 

Bei manchen Neuronen - -  es sind dies die nur auf Anreiz feuernden - -  
t r i t t  bei der passiven Kopfwendung allein die vom kontralateralen 
horizontalen Bogengang her induzierte Beschleunigungsreaktion auf. Bei 
den kontinuierlich feuernden Neuronen persistieren in seitlicher Kop]- 
stellung .FrequenzSnderungen, die nieht labyrinthi~rer Provenienz sein 
k6nnen, da Lagereaktionen ausscheiden (sofern der Kopf  nieht ver- 
sehentlieh zugleieh gekippt wurde). In  diesen F/illen diirften Stellungs- 
receptoren der Halswirbels~ule 3~ oder Muskelspindeln der jeweils gedehn- 
ten t talsmuskeln die entsprechende Afferenz bilden. 

Aueh bei passiven Kopfwendungen nacli au/wSrts und abwiirts haben 
wir teilweise richtungsunterschiedliche oder reziproke Frequenz- 
i~nderungen bei den differenzierten Neuronen feststellen k6nnen. Von 
19 daraufhin untersuchten Neuronen sahen wir bei 8 w~hrend passiver 
Au]wi~rtsbewegung des Kop/es Aktivierung und bei der Abw~rtsbewegung 
keine Beeinflussung oder Frequenzminderung (siehe Abb.2e).  Acht 
Neurone verhielten sich umgekehrt (siehe Abb.3e  und 4a). Dreimal war 
die Frequenzzunahme nieht untersehiedlich. Auch bei der passiven 
Kopfwendung in der Sagittalen kommen reine Beschleunigungsreaktionen 
(Abb.4a) und Fiille mit  ansehliel3ender toniseher Frequenzi~nderung 

* Die yon GERNANDT vorgeschlagene Definition der Typen, in der die Seiten- 
lokalisation des Neurons und die Riehtung der Frequenz~nderung bei der Andrehung 
aufeinander bezogen werden, bringt es mit sich, dab ein Neurontyp, der im Prinzip 
gleiehe Reaktionen zeigt, bei Lokalisation in den Vestibulariskernen einerseits und 
in der Retieularis der Gegenseite andererseits mit zwei verschiedenen Ziffern ge- 
kennzeichnet werden muG. Wollte man dies vermeiden, so mfil3te die Typenbezeieh- 
nung anders definiert werden, n~mlich unter Aul]eraehtlassung der Seitenlokalisa- 
tion und unter Beriicksichtigung der Kernlokalisation. Da sich die Definition des 
Typs I durch G~RNA~])T eingebiirgert hat, mSchten wir sie vorerst unangetastet 
lassen. 
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vor; letztere pflegt sich in gleicher Richtung zu bewegen wie die ent- 
sprechende Bogengangsreaktion (siehe Abb.2c). Wir hatten friiher 9 
festgestellt, dab im Vestibulariskerngebiet v ide  .Neurone nicht nur auf 
Horizontalbeschleunigung sondern such auf Beschleunigungen in der 
Transversal- und Sagittalebene rcagieren. Dabei wurde bei manchen 
Einheiten Aktivierung wghrend des raschen Anhebens der Kopfseite des 
Kippbrettea bcobachtet, die wir auf Erregung der Receptoren des hinteren 
Bogenganges infolge ampullofugaler Str6mung zuriickfiihrten, bei anderen 
hingegen Aktivierung wghrend einer Neigung des Kippbrettes in Rich- 
tung Kopfsenken, nach unserer Meinung infolge Erregung der Re- 
ceptoren dcr Ampulle des vorderen Bogenganges (ampullofugale Str6- 
mung der Endolymphe). O//ensichtlich werden auch diese Beaehleunigungs- 
reaktionen seitens der vertikalen Bogengdgnge yon den Einheiten der geati- 
bulariskerne aus an Neurone der _~ormatio reticularis weitergeleitet. {~ber 
die Seitenbeziehung lgBt sich nur auf Grund dcr Raddrehung (siehe diese 
welter unten) etwas aussagen -- und es ist bemerkenswert, dag wir 
beide im Vestibulariskerngebiet gefundenen Reaktionen in der Reti- 
cularis wieder angetroffen haben. Die bei passiv gchobcnem und ge- 
senk~en Kopf  persistierenden Frequenz/inderungen m~isscn in An- 
betracht der gleichgerichteten Koppelung in erster Linie auf eine Steuc- 
rung seitens labyrinth~rer Lagereceptoren bezogen werden. Eine Afferenz 
yon Receptoren in ~uskeln oder Gelenken der Halswirbels~ule k6nnte 
aber mit hineinspielen, insbesondere in jenen F/~llen, in denen rezii0roke 
Reaktionen vermil~t werden. 

Die w~ihrend der Raddrehungen (die Kippungen des Labyrinths um 
die naso-occipitale Achse entsprechen) aufgetretenen Aktivi~tsgnderun- 
gen k6nnten zusammenh~ngen mit Erregungen und Hemmungen in 
einem vcrtikalen Bogengang. Da wir -- gleichl~ufig mi~ der Kippung des 
ganzen Tieres zur Seite -- vornehmlich bci Raddrehung zur Gegenseite 
Aktivierung gesehen haben, in den Vestibulariskernen aber Aktivierung 
bei Kippung nach homolateral die fibliche Beschleunigungsrcaktion ist, 
wird man eine durch Vestibulariskerneinheiten vcrmittelte Afferenz 
seitens eines ]~ontralateralen vertikalen Bogenganges anzunehmen ha.ben, 
und zwar bei .Neuronen, die beim Kopfheben aktiviert werden, des 
hinteren, bei den anderen mit Aktivierung beim Senken der Sehnauze des 
vorderen Bogcnganges. In der zur Seite gekippten Stellung des Kopfes 
persistierende Frequenz~nderungen dfirften auf dem Einflul3 yon Lage- 
receptoren (Maeulae) beruhen. In der Reticularis ist als Lagereaktion 
vornehmlich Aktivierung bei Kippung zur Gegenseite anzutreffen, 
w/~hrend in den Vestibulariskernen Aktivierung bei Kippung nach 
homolateral vorherrseht. Deshalb kommen in erster Linie die Maculae 
des gegenseitigen Labyrinths als Quelle dieser Steuerung in Frage, ein 
weiteres Indiz ffir die unterstellte Kreuzung der vestibulo-rctikul~ren 
Faserzfige. -- SchlieBlich liel3en sieh auch beim passiven Vorziehen und 

Arch. Psychia~. ~Nervenkr., Bd. 201 8 



114 F. DUENSI~O und K. P. SChAEFEr: 

Zuri~ckschieben des Kop/es (siehe Abb. 4 c) reziproke l~eaktionen ausl6sen, 
doch ist die Zahl der entsprechenden Beobaehtungen noch klein. Pha- 
Sische Frequenz~nderungen bei passiven Progressivbewegungen des 
Kopfes in einer horizontalen Sagittalen k6nnen auf einer Reizung yon 
Maeulareceptoren beruhen, hierbei auftretende tonisehe Reaktionen 
miissen hingegen auf eine Reizung von Reeeptoren im Halsbereieh be- 
zogen werden. 

Beein/lussungen unserer Neurone dutch Receptoren (Stellungsrecep- 
toren? Muskelspindeln?) im Bereich des Halses haben wir in der Tat  in 
mehreren F~llen dutch Bewegungen des KSrpers in der Horizontalebene 
bei ]ixiertem Kop/ naehweisen k6nnen. Diese Einfliisse sind durehaus 
entsprechend den Angaben yon MAONVS sowie yon v. ttOLST u. MtTTEZ- 
STAJ~DT denen des Labyrinths entgegengerichtet] Diese antagonistisehe 
Sehaltung best immter  Halsreeeptoren ist wahrscheinlich dafiir ver- 
antwortlich zu machen, dab bei passiven Kopfwendungen manchmal  
keine reziproken Reaktionen bei sonst differenzierten Neuronen aus- 
zul6sen sind, was besonders bei Bewegungen in der Sagittalen vorkommt  
(siehe Abb. 4a). Wir vermuten, dab in diesen F~llen die Aktivierung bei 
der passiven Wendung in der einen Riehtung labyrinthiiren Ursprungs 
ist und die - -  zumeist schwi~chere - -  Aktivierung bei der passiven 
Wendung zur Gegenriehtung yon Stellungsreeeptoren der Halswirbel- 
s~ule s tammt.  

Betraehten wir die Reaktionen des einzelnen Neurons auf passive 
Kopfbewegungen in verschiedener Richtung zusammenfassend, so 
ergibt sich neben den sehon hervorgekobenen gekreuzten Beziehungen 
yon einem Vestibulariskern zur Reticularis der anderen Sei~e die Tat- 
saehe, dal~ ebenso wie bei den vestibul~ren Neuronen eine - -  offenbar 
dureh diese vermittel te --  Konvergenz verschiedener Sinnesendstgtten des 
Labyrinths au] die einzelne Nervenzelle nachweisbar ist. Dabei zeichnen 
sieh wieder einige markante  , ,Konvergenztypen" ab: 

Typ I erseheint in zwei versehiedenen Varianten, denen in der naeh- 
folgenden Arbeit '% eine zentrale Rolle zukommen wird: Neuron A ist 
mit  dem hinteren Bogengang des gegenseitigen Labyrinths  verbunden 
nn4 zeigt c[eshalb eine Beschleunigungsreaktion beim Anheben des 
Kopfes und bei der Kippung nach kontralateral*.  Dazu kommen gleich- 
li~ufige Lagereaktionen bei den Kippungen. Die Variante B des Typs I 
hat mit  dem vorderen vertikalen Bogengang des kontralateralen Laby- 
rinths Konnex. Dieser Typ reagiert deshalb beim Senken der Sehnauze, 
sowie ebenfalls bei der Kippung naeh kontralateral  mit  passageren Akti- 
vierungen* infolge Bogengangsreaktionen, die in gleiehl~ufige tonische 
Lagereak~ionen hinfiberleiten k6nnen. - -  Der Gegentyp I I  der Vesti- 
bulariskerne taught --  infolge der Kreuzung mit anderer Ziffer ( I ) -  

* Die Schr~gstellung der vertikalen Bogeng~nge erm6glicht Beschleunigungs: 
reaktionen bei Kippung um die naso-oceipitale und bitemporale Aehse. 
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ebenfalls in der kontralateralen getieularis wieder auf. Auch dieser 
Typ kann entweder mit  dem hinteren oder mit  dem vorderen Bogengang 
gekoppelt sein. Die Lagereaktionen erfolgten bei zwei daraufhin 
untersuehten F//llen so, dab Aktivierung bei Kippung naeh homolateral 
eintrat. (Dementspreehend ist auf  eine Verbindung mit  jenen Neu- 
rouen vom Typ I I  des gegenseitigen Vestibulariskerngebietes zu sehliegen, 
die bei Kippung nach kontralateral  mit  Aktivierung reagierten.) Wiehtig 
sind aueh einige Neurone, die lediglieh Lagereaktionen, aber keine 
spezifisehen Besehleunigungsreaktionen zeigten und die wir ebenfalls 
im Vestibulariskerngebiet sehon beobaehtet  hatten. 

Die Erregung der retikulgren Neurone insbesondere vom Labyrinth 
der Gegenseite her vermittelt sehr wahrscheinlich die bekannten Labyrinth- 
Stell- und Lagere/lexe, bei denen der Kopf  eine zu der passiveu Ver- 
lagerung gegensiitzliche reflektorisehe Bewegung ausfiihrt. Deshalb 
diirfen wir annehmen, dab das zwisehen vestibuls Zelle und Moto- 
neuron eingesehaltete retikulgre Neuron efferent in der Gegenriehtung 
zu jener passiven Kopfbewegung wh'kt, dutch die es afferent aktiviert  
worden ist. An der retikulgren Zelle finder eine Umpolung der Wirkungs- 
richtung des Impulsflusses start!  - - D i e  reflektorisehe Steuerung des - -  
sei es mit  dem vorderen, sei es mit  dem hinteren Bogengang verbun- 
denen - -  Neurons yore Typ I I  vom kontralateralen Labyrinth  her 
kSnnte yon Bedeutung 8ein ]iir blande Innervationen der Antagonisten 
bei Labyrinthreflexen. 

DaB aueh die Neurone mit  riehtungsunspezifisehen Aktivierungen 
(Typ I I I )  oder Hemmungen (IV) bei Drehbesehleunigungen in der l~eti- 
eularis wieder angetroffen worden sind in Bestgtigung friiherer Befunde s, 
darf  nieht unerw/~hnt bleiben. Diese Neurone reagieren - -  wie sieh jetzt  
am ungefesselten Tier gezeigt hat - - b e i  passiven nnd aktiven Kopf- 
wendungen nahezu jedweder Riehtung mit  Akt iv ie rung( I I I )  bzw. 
Hemmung (IV). Ihre Aufgabe ist wahrseheinlieh eine unspezifisehe 
Aktivierung (bzw. Bremsung) der spezifisehen vestibulgren nnd reti- 
kul~ren Elemente. Das Taumeln in der Sehlaftrunkenheit zeigt ein- 
dringlieh, daG das Funktionsniveau des Vestibularapparates nieht 
konstant,  sondern nur dann ,,normal" ist, wenn das aktivierende 
System dafiir Sorge tr/~gt, dab die erforderliehen optimalen Frequenzen 
erreieht werden. 

Wit  gehen nunmehr zur Diskussion der bei aktiven Kop/wendungen 
beobachteten Frequenz~inderungen tiber. 

Vermutlich wirken -- wie oben angenommen -- die an retikulgren Neuronen 
beobachteten Anderungen des Erregnngsmusters efferent guf die Motoneurone der 
HMsmnskulatur -- doeh ist dies nieh~ yon vornherein selbstverst/tndlieh; es kSnnte 
yon diesen Neuronen gueh ein aseendierender Impulsstrom ausgehen, der im 
DieneephMon oder Cortex Neurone anregt, die dann sekundf~r deseendierend die 
Innervation der HMsmuskulatur steuern, eine Interpretation, die I-IAssr~]~Rla,a7 

8* 
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fiir Reizexperimente von H~ss gegeben hat, die an Funktionsstrukturen fiir Kopf- 
wendungen des Zwisehen- und Mittelhirns durchgeffihrt worden sind. Es spricht 
aber die Tatsache, dal~ durch den elektrischen Reiz nach Entfernung des Gro~- und 
Zwischenhirns vom Mittelhirn her Kopfbewegungen hervorzurufen sind 2s, daffir, 
dal3 die Schleife fiber Zwisehenhirn und Cortex nieht entseheidend ist. Auch in den 
ersten Betrachtungen yon MAGOUI~ U. Rt t l I~ES 2s, die der Entdeckung des ascendie- 
renden Systems vorausgingen, ist bekanntlich eine Efferenz seitens der Reticularis 
auf spinale Motoneurone nachgewiesen worden. Diese Efferenz k5nnte sowohl fiber 
raseh leitende Fasern als aueh via Gamma/asern vermitte]t werden is. Bei e]ektrischer 
Reizung der Reticularis haben ELDR]SD, GRA~IT U. MO~TO~ 11 in der Tat eine Zu- 
nahme der Gammaaktivit~t feststellen kSnnen und G~A~IT 15 ist tier Auffassung, 
dal~ die Magnusschen Reflexe auf den Kopf des deeerebrierten Tieres fiber das 
Gammasystem zustandekommen. 

W e n n  wi t  erwiesen haben ,  dai3 au f  das  einzelne re t ikul~re  Neuron  
mehrere  labyrinthi~re Recep to ren  einwirken,  so deu ten  unsere Beob- 
achtungen bei aktiven Kop/wendungen d a r a u f  hin, da$  dieser konvergieren-  
den Afferenz eine divergiersnde E//erenz entspr icht ,  dab  also das  einzelne 
Neuron  po ten t ie l l  zu aktiven Bewegungen des Kop/es nach verschiedenen 
Richtungen in Beziehung s teht .  Zwar zeigten neun  , ,differenzier te"  
re t ikuI~re Neurone  bei  ak t iven  Kopfbewegungen  nach  al len Sei ten  
Akt ivi t i~tszunahme.  Es  s ind aber  13real  rezipro/ce Rea/ctionen beob- 
ach te t  worden  und  zwar  dahingehend,  dal3 bei  ak.tiven Kopfbewegungen  
nach homolateral Aktivierung und  bei  der  ak t iven  W e n d u n g  naeh kon t ra -  
l a te ra l  H e m m u n g  und  d a m i t  die umge/cehrte Reaktion wie bei der passiven 
Kop/wendung e in t ra t .  

Zwei Neurone hielten sieh nieht an diese Regel und zeigten bei der aktiven Kopf- 
wendung zur Seite die gleiehen Reaktionen wie bei der passiven Seitwendung. 
Sie kSnnten eventuell zu ipsiversiven Kopfwendungsbahnen~S, ~7 in Beziehung 
stehen. 

Es  lieB sich wei te rh in  - -  wenigstens  in einigen F~l len  - -  aueh der  
Nachweis  f i ihren,  daf~ be im passiven Kop/senken erregte  Neurone  bei  tier 
aktiven Kop/hebung eine F requenzzunahme  erfuhren (siehe A b b . 4 a  
und  b) und  umgekehr t .  W~hrend  u n s  Beobach tungen  fiber reine i ten-  
d ier te  Radch 'ehungen fehlen, war  bei  einigen Neuronen,  die F reqnenz-  
s te igerung beim Vorziehen des Kopfes  zeigten,  be im ak t iven  Zuri iek-  
ziehen des Kopfes  Ak t iv i e rung  zu regis t r ieren  (siehe Abb.  4 e). 

Bemerkenswer te rweise  reag ie r t  der  sel tene Gegentyp (der in  den  
Ves t ibu la r i skernen  die Ziffer I I ,  in der  Ret icu la r i s  die Ziffer I e rha l ten  
mfii3te) bei aktiven Kop]wendungen zur Gegenseite mit  Ak t iv i e rung  und  
bei  der  W e n d u n g  naeh homola te ra l  mi t  Hemmung .  E r  verhifl t  sich also 
n ich t  n u t  bei  den passiven,  sondern  auch bei den a k t i ve n  Kopfwendungen  
rez iprok  zum H a u p t t y p !  Viel leicht  is t  dieser sel tenere T y p  im R a h m e n  
ak t i ve r  Kopfbewegungen  ffir antago~fistische I n n e r v a t i o n e n  ve ran t -  
wor t l ich  zu machen,  und  m a n  wird d a m i t  reehnen k6nnen,  dal3 er bei  
j edweder  s tgrkeren  I n n e r v a t i o n  in Ak t ion  t r i t t .  - -  Die komplexe  F o r m  
der  meis ten  wilikfirl iehen Kopfbewegungen  und  d a m i t  die Ak t iv i e rung  des 
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einzelnen Neurons bei aktiven Kopfbewegungen versehiedener l%iehtung 
sowie die Tatsaehe, dab es im Zusammenhang sowohl mit  agonistisehen 
a.ls aneh mit  antagonistisehen Innervationen tgtig sein kann, stehen abet  
der Beobaehtung reziproker Reakgionen bzw. der Erkennung seiner 
Wirkungsriehtungen im Wege. 

In  VerMlgemeinerung dieser wenn aueh ltiekenhaften Beobaehtungen 
nehmen wir an, dab die retikuliiren Neurone bei der aktiven Kop/wendung 
dieselbe Wirkungsrichtung besitzen wie bei der re/lektorischen Erregnng 
seitens des kontralateralen Labyrinths. Die durch passive Kopfwendung 
nach kontralateral  und nach aufw/irts erregten Neurone miissen die 
Potenz besitzen, bei der aktiven Kopfwendung nach homolateral und 
nach abwgrts mit  Aktivierung zu reagieren und die bei der passiven 
Kopfwendung nach kontralateral  oder naeh abw~rts erreg~en Neu- 
rone diirften korrelieren mit  aktiven Kopfwendungen entweder naeh 
homolaterM oder naeh aufw~rts. Einzelheiten fiber die dabei stat t-  
findenden Auswahlmeehanismen werden in einer anderen Arbeit 9b dar- 
gestellg. 

Wenn diese Annahmen zu~reffen, so ist damit  das v. Holstsehe Re- 
a//erenzprinzip an der retikul~iren Zelle, also in einem relativ niederen 
Zentrum des motorisehen Systems, im Grundsatz bestiitigt: Bei einer 
akt iven Kopfwendnng ngmlieh beispielsweise nach reehts werden die 
retikulgren Neurone der recgten Seite yon den h6heren Instanzen her 
aktiviert ,  sie miissen aber im Prinzip durch die Hemmung der Haar-  
zellen in der Ampulle des linken horizontMen Bogenganges, zu der sie in 
]3eziehung stehen, einen gegenlgufigen hemmenden Impulsstrom er- 
halten! Und bei der Kopfwendung naeh links miissen naeh den vor- 
liegenden Befunden die retikul~ren Neurone der reehten Seite, die 
hierbei gehemmt werden, yore aktivierten linken Labyrinth  her ak- 
tivierend beeinfluBt werden. 

Die retikulgren Neurone lassen bei ~ktiven Kopfbewegungen "con 
diesem Einflug aber niehts erkennen. Erregt man retikulgre Zellen 
zun/iehst reflektoriseh, etwa dureh I-Iorizontalbesehleunigung, so werden 
die dabei stattfindenden gesetzmgBigen Grundfrequenzgnderungen 
dnrchbroehen, wenn das Tier den Kopf  willkfirlieh bewegt (siehe Abb. 7). 
Dabei ist das Erregungsmnster vSllig yon der Richtung der aktiven 
Kop/bewegung beherrscht. Es tr i t t  entgegen den Annahmen yon 
v. tIOSsT --  soweit wir beobaehten konnten --  keine Ausl6schnng der 
Aktivitgts~nderungen dureh einen gegenlgufigen Impulss t rom seitens 
der Labyrinthe ein. Es w/~re denkbar, dab die yon den h6heren Instanzen 
her der retikulgren Zelle bei der akt iven Kopfwendung zuflieBenden 
Impulse so stark sind, dab die antagonistisehen Impulse seitens des 
kontralateralen Labyrinths praktiseh nieh~ ins Gewieht fallen. Es ist 
aber auch gut mSglieh, dab bei der aktiven Kopfwendung ein gegen- 
lgufiger labyrinth/~rer EinfluB durch einen riicklgu/igen bloekierenden bzw. 
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aktivierenden E//ekt vonder Reticularis in Richtung au/ die Vestibularis. 
Icerne ausgeschaltet wird/ In  der Tat  haben wir s im Grundsatz eine ,,l~e. 
efferenz" seitens retikuli~rer Neurone auf Vestibulariskernneurone beim 
vestibul~ren Nystagmus wahrseheinlich maehen k6nnen: Man finder in 
den Vestibulariskernneuronen bei der Horizontalbeschleunigung des 
fixierten Tieres nach homolateral hi~ufig konform mit  der raschen Phase 
des perrotatorisehen Nystagmus Hemmungspausen, Welche die mit  der 
Andrehung verbundene Aktivierung unterbrechen und umgekehrt  b e i  
der Anch~ehung naeh kon~ralateral die Hemmung unterbrechende, 
wenn aueh inkonstante rhythmisehe Aktivierungen. Diese Kri t ik  an den 
Vorstellungen yon v. ttOLST bezieht sich aber - -  wie ausdrtieklieh betont  
s e i -  nnr auf  die ,,willkiirliehen" KopJbewegungen selbst. Ob und in 
welehem Umfange das Reafferenzprinzip in intendier~en abnormen Kop/- 
lagen sieh auch am einzelnen Neuron naehweisen lgBt, bedarf der Uber- 
prtifung. 

Die yon uns vorl/~ufig als ,,undifferenziert" bezeiehneten Neurone, 
die --  wie erwghnt - -  durehweg w/ihrend passiver Kopfwendungen naeh 
allen Seiten mit  Aktivierung an~worten, feuern auch bei spontanen 
Kop/bewegungen nahezu nach allen Seiten mit erhdhter Frequenz. Nur bei 
einzelnen Bewegungsrichtungen, die sehwer zu ermi~eln waren, wie z.B. 
beim Zuriiekziehen und durehweg beim Hinlegen des Kopfes (zum 
Ausruhen) ist bei ihnen Frequenzminderung oder ein ErlSsehen der 
Spontanaktivi tgt  zu beobaehten. Diese Neurone diirften Vertreter des 
sogenannten unspezijischen alctivierenden Systems sein und im Gefolge 
der Aktivierung dureh versehiedene Afferenzen - -  unter anderem aueh die 
vom Ves~ibularisapparat her - -  zur allgemeinen Weclcrealction beitragen. Sie 
k6nnen nieht nut  - -  wie bisher angenommen worden ist - -  in Riehtung 
auf den Cortex einen aktivi~/~tssteigernden Einflug ausiiben, sondern 
aueh descendierend an/ die quergestrei/te Muskulatur speziell des Kop/- 
bewegungsapparates tonisierend einwirken, wie man angesieh~s der bei 
spontanen Kopfbewegungen aller g ichtungen regis~rierten Frequenz- 
steigerung annehmen muB. Dieser Befund erkl/~rt es, dab bei lang- 
dauernder intensiver Anspannung der Aufmerksamkei~ krankhafte  
Verspannungen der Kopfheber  (Naekenmuskeln) sieh entwiekeln 
mfissen. 

,,Differenzierte" und ,,undifferenzierte" Neurone reagieren aueh auf 
sensible Reize von ausgedehnten Kdrperabschnitten her sowie nieht selten 
iiberdies auf  den akustischen und optischen Reiz, wobei die Ansprech. 
barkeit  der ,,undifferenzierten" Neurone auf diese arousal-Reize wesent- 
lieh starker und ausgiebiger ist als die der ,,differenzierten". Diese 
Konvergenz versehiedener Sinnesmodalit~teu auf  das gleiehe Neuron ist 
bekannt2-t,26, a:, sie finde~ sieh nach unseren Beobaehtungen aueh beim 
ungefesselten Tier, ist somit kein Kunstprodukt  unphysiologiseher 
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Untersuehungsbedingungen*. Die Anspreehbarkeit rhombencephaler reti- 
kul~rer Einheiten auf  optische Reize war iibrigens bisher noeh nieht 
beobaehtet  worden. 

I m  Zusammenhang mit  den neu gewonnenen Aspekten erhebt sieh die 
Frage, aus welehem Grunde auch die ,,diJ/erenzierten" Neurone eine 
A//erenz seitens der Hautreceptoren und teilweise aueh des a/custischen und 
optisehen Organs erhalten. Hier ist daran zu erinnern, dug sich naeh 
MAGNUS Stellre/lexe nicht nur yore Labyrinth,  sondern auch yore Kdrper 
her au] den Kop/hervorrufen lassen. Afferenzen seitens der Hau t  - -  in 
erster Linie wohl der Druekreeeptoren - -  spielen also fiir die t~egulation 
der Hal tung eine wesentliehe Rolle. Da nun das Substrat  der Stell- 
reflexe vermut]ich in der Retieularis des Mesencephalons und Rhomb- 
eneephalons zu suehen ist, wgre zu erw~gen, ob etwa diese A//erenzen 
8eitens der Hautreeeptoren an/ ,,di//erenzierte" Neurone Stellre/lexe yore 
Kdrper au/den Kop/vermitteln. -- Die Projektion aueh des akustischen 
und optischen Organs auf manche ,,differenzierte" Neurone der Reti- 
eularis k6nnte fiir Kop/wendungen und damit  geriehtete Aufmerksam- 
keitszuwendungen au] a~ustische und optische Reize lain yon Bedeutung 
sein. Am einzelnen Neuron der Formatio reticularis finder also eine 
Integration aller Sinnesffualitigten ( Drucksinn, Propriozeptivitiit,Lab yrinth, 
optisches und a/~ustisehe8 Organ) im Dienste der Gleichglewichtsregulation 
start, und es grei/t an dieser Stelle auch die Will/ciirinnervation in das 
gleiehgewichtsregulierende System ein. 

Zusammenfassung 
1. Neurone der rhombencephalen Formatio reticularis des nieht 

gefesselten Kaninchens wurden bei passiven und aktiven Kopfbewegun- 
gen sowie bei Labyrinthreizen langdauernd registriert. 

Wir unterseheiden: 1. Differenzierte Neurone, die bei passiven Kopf- 
wendungen reziproke oder seitendifferente Frequenzgnderungen zeigen 
und 2. undifferenzierte Neurone mit  Aktivierung bei passiven Kopf- 
wendungen naeh allen Seiten. Die l~eaktionen der differenzierten Ein- 
heiten werden genauer besehrieben. 

2. Bei 24 yon 30 differenzierten Neuronen t ra t  w/~hrend passiver 
Kop/wendungen zur Gegenseite A~tivierung und zur gleiehen Seite Hem- 
mung oder schwgchere Aktivierung ein. Es ist anzunehmen, dab diese 
Vergnderungen des Frequenzganges mit  dell Beziehuagen zum Haupt -  
typ  I des kontralaterMen Vestibulariskerngebietes zusammenhgngen, 
da sich bei der Horizontalbeschleunigung die gleiehen Reaktionen fanden 
wie bei der passiven Kopfwendung. Sechs Neurone wurden sowohl bei 

* Anmerkung bei der Korrektur. In diesem Zusammenhange sei auf die gleich- 
liiufigen Beobachtungen hingewiesen, die R. v. :BAuI~IGARTlilN- und W. BAUST 
mit~els radiotibertragener ~ikroableitungen am Caudatum der frei bewegliehen 
Ka~ze gemacht haben. (Vor~rag 26. Tag. Dgseh. Physiol. Ges. Freiburg 10.6.1960). 
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der passiven Kopfwendung als auch bei der Andrehung umgekehrt 
beeinfluBt, sie erhalten offenbar vom Typ II  der kontralateralen Vesti- 
bulariskerne ihre Afferenz. 

3. Die gleiehen Neurone reagierten auch auf passive Kopfwendungen 
in der VertflCalen, und zwar etwa die H~ffte mit Aktivierung bei der 
Au/wiirts-, die andere HdlJte mit Aktivierung bei des Abwiirtsbewegung des 
Kop/es. Diese Aktivit//tss sind ebeufMls auf die Afferenz 
seitens der Neurone der gegenseitigen Vestibulariskerne zu beziehen, 
welche naeh unseren Untersuchungen entweder vom hinteren Bogengang 
(Al~tivierung dutch Au/wiirtsbewegung) oder yore vorderen Bogengang 
(A~tivierung beim Senlcen des Kop/es) einen Impulsstrom erhMten. 

4. Frequenz/~nderungen, die in den passiv dem Kopf  gegebenen ab- 
normen Italtungen persistierten, k6nnen tells auf der Afferenz seitens der 
Maculae -- welche ebenfalls auf die vestibulgren Neurone einwirken -- 
tells seitens bestimmter Receptoren des Italsgebietes beruhen. Eine 
A//erenz dutch Receptorean im Halsbereich liefl sich dutch Registrie- 
rungen wiihrend Kdrperwendungen bei [ixiertem Kop/ erweisen. -- Das 
retikul/~re Neuron steuert bei passiven Kopflage/~nderungen die reflek- 
torischen Gegenbewegungen, die den Kopf in die Normalstellung 
zuriickbringen. 

5. Die Frequenz/~nderungen bei aktiven Kop/wendungen sind bei den 
differenzierten ,,Neuronen" denen entgegengeriehtet, die durch passive 
Kop/wendung hervorgeru]en werden. Dementsprechend muB bei der 
aktiven Kopfwendung das kontralaterale Labyrinth einen gegenliiu/igen 
Ein/lufi au/ das Neuron ausiiben, womit im Prinzip das yon v. I-IoLs~ 
angegebene Schema der Rea//erenz am einzelnen Neuron der Formatio 
retieularis bestiitigt w//re. Eine AuslSschung der mit aktiven Kopfbe- 
wegungen verkniipften Aktivit/its/~nderungen durch den gegenl/~ufigen 
Impulsstrom des anderen Labyrinths haben wir allerdings nicht fest- 
stellen kSnnen. 

6. Die differenzierten retikul/~ren Neurone reagieren durchweg auf 
sensible, teilweise auch auf akustische und optische Reize, wenn auch im 
Ourchschnitt nicht so empfindlich wie die ,,undifferenzierten", dem 
Wecksystem angeh6renden Neurone. Diese Konvergenz versehiedener 
Sinnesqualit/~ten auf ,,differenzierte" Einheiten ist m6glicherweise fiir 
die Stellreflexe yore K6rper auf den Kopf sowie fiir auf akustische und 
optische geize ausgerichtete Kopfwendungen yon Bedeutung. 

7. Auf Grund der vorgelegten Untersuchungen am frei bewegliehen 
Tier, in denen erstmalig Einzelneuronregistrierung und Verhaltens. 
beobachtung miteinander verlcniip/t wordeu sind, lgBt sich die Funktion 
der ,,differenzierten" Neurone der Formatio reticularis nunmehr klar 
definieren: Diese Neurone haben die Aufgabe, sdmtliche Sinnesqualit~iten 
(Drucksinn der Haut,  Propriozeptivit/~t, Labyrinth, akustisehes un4 
optisches System) zu Erregungsmustern im Dienst der Gleiehgewichts- 
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regulation zu integrieren. An ihnen  greift auch die I nne r va t i on  fiir 

,,willkiirliche" Kopfbewegungen ein. 
8. Die Aktivitgts~inderungen der reti]cul(iren Neurone bei Horizontal- 

beschleunigungen und bei Lagegnderungen vermitteln wahrscheinlich die 
Drehreaktionen und die Magnusschen Labyrinthstell- und Lagere/lexe au/ 
den Kop]. 
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