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Die Aktivitit einzelner Neurone der Formatio reticularis
des nicht gefesselten Kaninchens bei Kopfwendungen
und vestibuliiren Reizen * **

Von
F.[DUENSING und K.P. SCHAEFER

Mit 8 Textabbildungen

( Bingegangen am 9. Juni 1960)

Die iiber die Mikrdelektrophysiologie des Vestibularapparates und
seiner zentralen Vertretungen vorliegenden Untersuchungen1,6-10,18,14,33
sind am verletzten (Dezerebrierung, Entfernung des Kleinhirns),
narkotisierten oder am fixierten, wachen Tier®—® durchgefiihrt worden.
Unter diesen Bedingungen ist es zwar moglich, beispielsweise die regel-
haften Frequenzdnderungen der Vestibulariskernneurone zu registrieren
oder die Bezichungen zwischen tonischen und phasischen Labyrinth-
reflexen auf die Augen und der Aktivitit einzelner Neurone des Hirn-
stamms zu untersuchen®®; hingegen wird die Manifestation der Ein-
fliilsse vom Labyrinth auf die quer gestreifte Muskulatur durch die
Fesselung verhindert gder sehr stark verdndert. Um nun die Korrela-
tionen zwischen dem Aktivititsmuster des Neurons und motorischen
Phdnomenen aufzukldren, haben wir am nicht gefesselten, wachen
Tier Registrierungen dinzelner Neurone der Formatio reticularis vor-
genommen. Es war dies ein gewagtes Unternehmen, da bisher die
absolute Ruhigstellung des Tieres als conditio sine qua non fiir die
Durchfithrung von Einzelneuronableitungen galt. Gleichwohl ist es uns
gelungen, beim frei beweglichen Kaninchen zahlreiche brauchbare
extracelluldre Registrierungen von Neuronen des Rautenhirns, und zwar
im Zusammenhang mit der Kopfmotorik, zu gewinnen. Die Resultate
fithren unsere letzte Anbeit® fort und bringen eine weitgehende Klédrung
der Beziehungen zwischen den Vestibulariskernneuronen und den
Zellen der Formatio reticularis. Sie lehren dariiber hinaus, wie sich unter
natirlichen Verhdlinissen die Aktivititsmuster der einzelnen Nerven-
zellen in einer das extrapyramidal-motorische System fundierenden
Struktur bei Kopfwendungen verhalten.

* Mit Unterstiitzung der Deutschen Forschungsgemeinschaft.
** Auszugsweise vorgetragen auf der 8. Jahresversammlung der Deutschen
EEG-Gesellschaft in Miinchen im September 1959.
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Methodik. Als Versuchstiere dienten 45 Kaninchen, bei denen in Athernarkose
iiber dem Kleinhirn eine Trepanationsliicke von etwa 7 mm Durchmesser gesetzt
wurde. Erst nach volligem Abklingen der Narkose wurde mit der Einzelneuron-
registrierung begonnen. Glasiiberzogene Mikroelektroden aus Platindraht von
25 p Durchmesser wurden mit einem auf der Scheitelhthe des Kopfes befestigten
abgeschirmten Kabel durch Anldten verbunden und durch das intakte Kleinhirn
in die F. reticularis mit freier Hand unter Benutzung einer kleinen mit einem Lack-
iiberzug versehenen Pinzette eingefiihrt. Die Registrierungen erfolgten mit einem
Vierfachstrahloscillographen von TONNIEs nach entsprechender Vorverstirkung.
Die Tiere wurden auf dem von uns mit einer Kippvorrichtung versehenen Drehstuhl
von TONNIES® in einen kleinen aus grobmaschigem Gitter gebauten Kifig gesetzt,
dessen Frontseite offenblieb und dessen Seitenwénde abnehmbar waren. Einige
Tiere haben wir auf einem Tisch bzw. dem Boden des Versuchsraumes laufen lassen.
Die Schilderung des Verhaltens der Tiere wurde auf Tonband aufgenommen; ein
mit einem Verstirker des KSO verbundenes zweites Mikrophon liel eine Laut-
stirkekurve entstehen, welche beim Auswerten der Kurve durch Abhoren des
Tonbandes identifiziert wurde. Die Richtung der stattgehabten aktiven und passiven
Kopfbewegungen haben wir aulerdem héufig durch eine von Hand bediente Reiz-
marke gekennzeichnet. In einigen Fallen wurde das Tier — z. B. wihrend der An-
drehungen — gefilmt. Durch eine rhythmisch aufleuchtende Birne lielen sich Film
und Kurve einander zeitlich zuordnen. Neben der Mikroableitung haben wir meistens
das Elektronystagmogramm sowie nahezu regelmaBig das Myogramm der links-
seitigen Halsmuskulatur, gelegentlich auch des linken Quadriceps registriert. Die
Lage der Elektrodenspitze wurde — wie frither® — durch Setzung eines Elektrolyse-
punktes und nachfolgende histologische Untersuchung des in Serie geschnittenen
Hirnstamms (Markscheidenfirbung) ermittelt. An die E.P.-Setzung wurden 6fter
elektrische Reizungen mit Hilfe eines von TONNIES gebauten Reizgerites angeschlos-
sen; doch kann iiber die Reizerfolge erst spiter berichtet werden. Die eingestellten
Neurone sind sehr ausfiithrlich vielfaltigen Reizen unterworfen worden.

Ergebnisse
1. Passive und aktive Kopfbewegungen

Auf Grund der Beeinflussung des Frequenzganges durch passive
Kopfwendungen lassen sich die retikuliren Neurone in zwei Gruppen
unterteilen, ndmlich a) Neurone, welche bei passiver Kopfwendung in
der Horizontalen und Vertikalen eine seitenunterschiedliche Anderung
des Aktivitdtsmusters zeigen (,,differenzierte’ Einheiten) und b) Neu-
rone, die bei passiver Kopfwendung in verschiedenen Richtungen eine
Aktivierung anndhernd gleicher Intensitit erfahren (,,undifferenzierte”
Einheiten).

a) Bei Kopfwendungen differenziert reagierende retikulbre Neurone.
30 Neurone zeigten bei passiven Kopfwendungen nach links und rechts,
also um eine vertikal durch den Hals gehende Achse, seitendifferente
oder reziproke Reaktionen. Dabei ist zu unterscheiden zwischen der
Aktivitdtsinderung wihrend der passiven Kopfwendung und der in der
seitlich gewendeten Position verbleibenden Anderung der Entladungs-
frequenz. Spontan nicht feuernde Neurone pflegen nur wdhrend der
Kopfwendung zu reagieren. In Abb.1, Zeile a, ist ein nur auf Reize hin
tdtiges Neuron der rechten Reticularis registriert worden, welches bei
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passiver Kopfwendung nach links — also zur Gegenseite hiniiber — fiir
die Dauver der Bewegung eine Aktivierung erfdhrt, bei der passiven
Rechtswendung 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
rechts eine deutliche, nach links hintiber dagegen nur eine geringfligige

Fassive /
Kopfwendung :

,"ii?.;-'-'}:e,'rd-_a.‘,‘y. nach links
o P i O e

Abb. 1. Neuron der rechten Reticularis. a Passive Kopfwendungen um eine vertikal durch die Hals-
wirbelsfiule gehende Achse. Das spontan nicht titige Neuron wird wihrend der passiven Kopf-
wendung nach links aktiviert. Bs bleib$ hingegen untitig bei der passiven Kopfwendung nach rechis:
b akiive Kopfwendung nach rechis (durch Kneifen ins linke Ohr provoziert) ist von Aktivierung des
Neurons begleitet; ¢ bei der aktiven Linkswendung des Bopjes (durch Beriihren der Schnauze pro-
voziert) ist das Neuron abgesehen von einer initialen Entladung inaktiv; anschlieBend wird der Kopf
gehoben, wobei das Neuron feuert. Zwischen & und b hat sich durch die aktive Bewegung des Tieres
die Mikroelektrode der Nervenzelle ein wenig gendhert, dadurch ist die Amplitude der spikes an-
gewachsen. — Die obere Zeile in a, b und c stellt das Myogramm der linksseitigen Halsmuskulatur
dar, die sowohl bei der aktiven Rechts- als auch bei der aktiven Linkswendung innerviert wird. Die
unterhalb der Mikroableitung sichtbare Kurve entspricht dem Elektronystagmogramm (EN @), das
in Abb.1 aber durch die passiven und aktiven Xopfwendungen Artefakte antweist, Uber die unterste
Registrierung siehe Methodik; Bewegung der Linie nach aufwirts bedeutet aktive Kopfwendung
nach rechts und nach abwérts nach links. Natirlich konnte der Beobachter diese Signale erst nach
der stattgehabten Xopfbewegung geben

Aktivierung erkennen la6t. In Abb.2, Zeile b, sieht man ein kontinuierlich
feuerndes Neuron der linken dorsomedialen Reticularis, welches wihrend
der passiven Kopfwendung nach rechts sowie in rechtsgewendeter
Position eine Frequenzsteigerung, wihrend der Kopfwendung nach links
und in der Linksposition eine Frequenzabnahme erfihrt, Wihrend die

meisten differenzierten retikuldren Neurone bei der passiven Kopfwendung
ks
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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 wihrend der passiven Kopfwendung nach
rechts, also nach homolateral, Frequenzzunahme, wihrend der Kopf-
wendung nach kontralateral hingegen Frequenzabnahme erfihrt. In der
Position: Kopf rechts gewendet liegt die Frequenz aber etwas niedriger als
in der Position links gewendet und zwar auf Grund der Einflisse von
Receptoren der HWS (siche S. 114).

Auch bei passiven Bewegungen des Kopfes um eine quer durch den
Hals verlaufende AchselieBen sich reziproke oder richtungsdifferente, teils
rein phasische, teils tonische Aktivitdtsinderungen auslésen. Es gibt hier
zwei sich gegensdtzlich verhaltende Reaktionen, die mit anndhernd
gleicher Haufikeit vorkommen: Bei manchen Neuronen (acht Beob-
achtungen) tritt Aktivititszunahme bei Bewegung der Schnauze nach
aufwdrts und Abnahme beim Senken der Schnauze ein (siche Abb.2,
Zeile c), bei anderen (acht Fille) hingegen die umgekehrte Reaktion,
also Aktivitdtsabnahme beim Anheben und -Zunahme beim Senken der
Schnauze (siehe Abb.3, Zeile ¢ sowie Abb.4). Einige Neurone, welche bei
der Rechts/Linkswendung reziproke Reaktionen erfubren, zeigben bei der
Bewegung der Schnauze in der Sagittalen anndhernd richtungsgleiche
Alstivitdtsanderungen (drei Beobachtungen).

Passive Raddrehungen des Kopfes, die in sechs Fillen vorgenommen
worden sind, fithrten in der Gruppe der ,differenzierten’ Neurone
ebenfalls zu reziproken Reaktionen. Die Beziehung war hier in der Regel
50, dafl Raddrehung nach kontralateral mit Aktivierung und zur gleichen
Seite mit Frequenzminderung verkniipft war.

Bei einigen Einheiten haben wir nicht nur um die drei Achsen des
Raumes Drehbewegungen, sondern auch noch Progressivhewegungen vor-
genommen, indem wir den Kopf vorzogen und an den Kérper zurtick-
schoben. Auch hierbei konnten reziproke Frequenzinderungen fest-
gestellt werden. Bei dem Neuron der Abb. 4 (siehe Zeile ¢) war Vorziehen
des Kopfes mit Aktivierung, Riickschieben des Kopfes mit Hemmung
vergesellschaftet. Es kommt aber auch die umgekehrte Reaktion vor.

Um festzustellen, ob und in welcher Richtung bei diesen Beein-
flussungen durch passive Kopfwendungen eine propriozeptive Afferenz
seitens der Halsmuskulatur oder seitens der Stellungsreceptoren der
Halswirbelsédule mit im Spiele ist, haben wir in einigen Féllen den Kopf
fiziert (und damit Labyrinthreize ecliminiert) und den Kérper nach
rechts und links gewendet. Hierbei konnen sehr sinnfillige phasische oder
tonische reziproke Frequenzédnderungen des Neurons eintreten. Sie
bewegen sich — nach wenigen Beobachtungen zu urteilen — in um-
gekehrter Richtung wie bei der passiven Kopfwendung. Beispiel: Neuron
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der rechten Reticularis, passive Kopfwendung nach links verursacht
Aktivierung, Koérperwendung nach links bei fixiertem Kopf erzeugt
dagegen Hemmung.

Die Beeinflussungen der ,,differenzierten’ Neurone im Gefolge durch
verschiedene MaBnahmen provozierter aktiver Kopfwendungen waren
weniger konstant und eindeutig als bei passiven Kopfwendungen. Dabei
ist zu beriicksichtigen, daf die Tiere oft den Kopf nicht in einer Ebene
bewegten. So verband sich hdufig die Wendung zur Seite mit einer
Hebung bzw. Senkung oder auch einem Vorstrecken bzw. Zuriick-
ziehen des Kopfes. Die Bewegungsgestalt des Kopfes war also oft eine
sehr komplizierte, und es machte Schwierigkeiten, sie — bei rascher
Aufeinanderfolge — mit allen Einzelheiten aufzufassen und zu be-
schreiben. Mit der Einschrinkung, daf wir uns in unserem Bericht iiber
die Resultate aktiver Kopfwendungen auf etwas unsicherem Boden
bewegen, sei folgendes mitgeteilt: Bei 13 von 24 ,differenzierten
Neuronen mit typischen Reaktionen bei passiven Kopfwendungen war
des ofteren bei aktiven Kopfwendungen in der Horizontalen ein rezi-
prokes Muster zu registrieren, und zwar im Regelfall Aktivierung bei
Kopfwendung zur Seite des Neurons und Hemmung oder geringere
Aktivierung bei Kopfwendung nach kontralateral; zweimal trat hin-
gegen die umgekehrte Reaktion mit Frequenzzunahme bei aktiver Kopf-
wendung nach kontralateral auf; bei neun Neuronen konnten wir bei
Kopfwendungen nach rechts und links keine klare Seitendifferenz
hinsichtlich der Frequenz feststellen, oder aber es gelang hier nicht,
Kopfbewegungen nach beiden Seiten zu provozieren. Die besonders
wichtige 13mal gefundene Reaktion mit Reziprozitidt 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 rechten dorsomedialen Reticularis mit
Aktivierung bei der passiven Kopfwendung nach links) bei der aktiven
Kopfwendung nach rechts Frequenzsteigerung (b), bei der Kopfwendung
nach links hiniiber dagegen keine Aktivitéit — abgesehen von einer Ent-
ladung am Beginn dieser Bewegung (¢). Die Linkswendung klingt aus in
ein Anheben des Kopfes, wobei das Neuron wieder tétig ist. In Abb.2,
Zeile a (Neuron der linken dorsomedialen Reticularis) kehrt sich die mit
der passiven Linkswendung im allgemeinen verkniipfte Frequenz-
minderung (Zeile b) in Aktivierung um, als das Tier bei einer passiven
Wendung nach links diese Bewegung aktiv mitmacht! Jene Neurone,
welche atypischerweise bei der passiven Wendung des Kopfes nach
homolateral aktiviert wurden, erfuhren bei der akltiven Wendung zur
Gegenseite Frequenzzunahme, bei der Wendung nach homolateral eine
Blockierung, d. h. die Reaktionen des Neurons bei passiven und ak-
tiven Kopfwendungen verhielten sich auch hier reziprok (vgl.in Abb.3,
Zeile a und b).



Die Aktivitidt einzelner Neurone der Formatio reticularis 105

In einem Fall haben wir ein Neuron der linken Reticularis wihrend des
Manegelaufens registriert (Abb.5). Laut Zeile a ruft passive Kopfwen-
dung nach rechts Aktivitdtszunahme, nach links hingegen nur ver-
einzelte Entladungen hervor. Beim Laufen nach links herum, also zur
Seite des Neurons hin, sieht man ein kontinuierliches Feuern. Die peri-
odischen zusétzlichen Frequenzsteigerungen hiingen, wie die Analyse des
in diesem Falle aufgenommenen Filmes ergab, mit aktiven Linkswendun-
gen des Kopfes zusammen. Beim Manegelaufen nach rechts hiniiber
(Zeile ¢) treten nur vereinzelte Entladungen auf. An verschiedenen
Stellen zeigt Muskelpotentialeinbruch in die indifferente Elektrode
Rechtswendungen des Kopfes an. Gerade in diesen Augenblicken ist das
Neuron gehemmt.

Bei aktiven Kopfwendungen in der Sagittalen ist hdufig sowohl bei
der Aufwirts- als auch bei der Abwirtsbewegung Frequenzsteigerung
registriert worden; in einigen Fillen jedoch 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-
wiirts (a) und beim ,,willkiirlichen* Heben des Kopfes (b) aktiviert
wird. Aktives Senken war mit Frequenzminderung verbunden, doch ging
dieser Bewegung ein kurzes Anheben des Kopfes voraus (siche b Ende).

Hinsichtlich der Bewegung Vorstrecken und Zuriickziehen des Kopfes
verfligen wir iiber mehrere gute Beobachtungen, die durch Abb.4 ¢ ver-
treten werden sollen. Hier erfihrt ein Neuron, das beim Nachvornziehen
des behutsam ergriffenen Kopfes mit Frequenzsteigerung reagierte, beim
aktiven Zuriickziehen des Kopfes (Ende von ¢) eine starke Frequenz-
zunahme.

Auf Grund dieser Beobachtungen iiber den Frequenzgang des Neurons
bei passiven und aktiven Kopfwendungen nehmen wir an, daB im
Grundsatz aktive und passive Kopfbewegungen mit gegensitzlicher
Beeinflussung des Neurons korrelieren.

b) Bei aktiven und passiven Kopfbewegungen ,undifferenziert’ re-
agierende Neurone. Wie eingangs erwihnt, erzeugt bei diesem Neuron-
typ die passive Kopfbewegung nach allen Seiten Aktivierung (siehe
Abb.6 a). Auch die aktive Kopfbewegung nach allen Richtungen hin
pflegt mit Aktivierung einherzugehen, wobei der Frequenzzuwachs meist
sehr viel ausgesprochener ist als bei den passiven Kopfwendungen
(Beispiel Abb.6b und e). Ferner ist das suchende Vorstrecken des
Kopfes im allgemeinen mit Aktivierung vergesellschaftet. Dagegen haben
wir gelegentlich bei derartigen Neuronen beim Zuriickziehen des Kopfes
Frequenzminderung oder Erléschen der Aktivitit des Neurons registriert.
Legt das Tier den Kopf auf den Boden des Kéfigs auf, um auszuruhen, so
stellt das Neuron ebenfalls oftmals seine Tétigkeit 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’ retikuldren Neurons einige Schritte laufen lassen.

Man sah dabei betrichtliche Frequenzsteigerungen in Schiiben, die wahr-

scheinlich mit begle

itenden Kopfbewegungen verschiedener Richtungen
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i Neurone, welche auf Weckreize mi
Frequenzminderung oder Blockierung reagierten, lieBen bei passiven und

Zusammenhang standen. Zwe

im

alktiven Kopfwendungen nach allen Seiten hin ebenfalls eine Frequenz-

minderung oder Blockierung erkennen.
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11. Horizontalbeschleunigungen

In unserer Arbeit iiber die Vestibulariskernneurone® 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 sich ein Gegentyp mit Aktivierung bei Andrehung nach
kontralateral gefunden (Typ II). Beide Typen haben wir unter unseren
30 ,,differenzierten’’, der Horizontalbeschleunigung unterworfenen reti-
kuldren Neuronen wiedergefunden, aber in einem ganz anderen Zahlen-
verhéltnis, ndmlich iiberwiegend (24mal) den Typ IT mit Hemmung bei
der Andrehung zur Seite des Neurons und Aktivierung bei Andrehung
zur Gegenseite; nur sechs Neurone reagierten gemdf Typ 1.

Bei den ,,undifferenzierten‘‘ Neuronen vermilt man reziproke Andreh-
reaktionen. Man erhélt z. B. bei der Horizontalbeschleunigung nach
beiden Seiten — oder unter Umsténden nur im Anschluff an den Stop
nach Rotation in beiden Richtungen — Aktivierung. Hervorzuheben
ist, dafl bei mehrfacher Wiederholung der Andrehung die Frequenz-
verhéltnisse wechseln konnen. Dies hingt wahrscheinlich damit zu-
sammen, dafi die unspezifische arousal-Afferenz des Neurons Schwan-
kungen unterliegt.

Die Andrehreaktionen wurden bei differenzierten und undifferen-
zierten Neuronen hdufig dann verschleiert, wenn das Tier mit aktiven
Kopfbewegungen eingriff. Die hiermit verbundenen Aktivierungen und
Hemmungen koénnen die im Prinzip mit der Andrehung aufkommenden
Frequenzinderungen vollig iberspielen. Als Beispiel haben wir in Abb.7
gegeniibergestellt das Muster bei der Linksandrehung eines in der rechten
Reticularis gelegenen Neurons, wie es entstand, wenn das Tier sich
passiv verhielt (Zeile a) und die Durchbrechung der mit der Rechts-
andrehung verkniipften Blockierung des Neurons durch Aktivierungen
im Gefolge aktiver Rechtswendungen des Kopfes (siehe Zeile b). — Ist das
Tier miide und trédge, so pflegt es sich den labyrinthdren Drehreaktionen
zu iiberlassen, ist es jedoch lebhaft und aktiv, so nutzt es die Freiheit
und wendet sich in verschiedenen Bewegungsformen und Richtungen der
Umwelt zu.

II1. Kippungen

Beider Kippung wm die Langsachse (16 Beobachtungen) um etwa 10 bis
20° trat bei Tieren, die sich ruhig verhielten und lediglich die bekannten re-
flektorischen Anderungen der Haltung des Kérpers und Kopfes zeigten,
bei der Registrierung der typischen differenzierfen Neurone (gekennzeich-
net durch Aktivierung bei passiver Kopfwendung zur Gegenseite) Aktivie-
rung wihrend der Kippung zur Gegenseite und Frequenzminderung wih-
rend der Kippung nach homolateral ein. Bei drei Neuronen mit reziprokem
Muster bei der passiven Kopfwendung (vom TypI laut Andrehung)
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sahen wir eine umgekehrte Re-
aktion. In gekippter Position
waren teilweise gleichgerichtete
Frequenzénderungen (also in der
Mehrzahl der Fille Frequenz-
zunahme in der Position zur
Gegenseite gekippt) festzustellen,
und es war dann die Kippung
selbst (Beschleunigungsreaktion)
von einer stdrkeren Frequenz-
dnderung begleitet, als sie sich in
gekippter Position noch nach-
weisen lieB. Hiufig spielte sich
in gekippter Stellung die Fre-
quenz der Normallage wieder ein.
Bei den Kippungen um die bitem-
porale Achse wurden meistens
die gleichen Frequenzédnderungen
gefunden wie beim passiven An-
heben und Senken des Kopfes.

Wichtig ist die Feststellung,
dafl einige Neurone, welche bei
den passiven Kopfwendungen
nach allen Seiten eine Aktivie-
rung erfahren hatten und damit —
wie es zunéchst schien —in die
Klasse der undifferenzierten ein-
zuordnen waren, bei den Kip-
pungen typische Lagereaktionen
erkennen lieBen. Es gibt also
Neurone, welche bei Beschleunsi-
gungen sich  uncharakteristisch
verhalten, auf welche aber die
spezifischen Receptoren der Ma-
culae projizieren.

Nichtselten beherrschen — &hn-
Lich wie bei den Andrehungen —
durchaktive Kopfbewegungen be-
dingte Aktivierungen oder Hem-
mungen den Frequenzgang des
Neurons, Beschleunigungsreak-
tionen seitens der vertikalen
Bogengénge und Lagereaktionen
vollig maskierend.

Linksandrefung

Rechfsandrehung

Abb.7. Neuron der rechten Reticularis. a Linksandrehung bei ruhigem Verhalten des Tieres. Das Neuron erfiihrt eine Frequenzzunahme, wird aber im Gefolge
der perrotatorischen Linksrucke jeweils langdauernd blockiert. b Rechtsandrehung mit Blockierung des Neurons. Das Tier ist zunéchst ruhig, vollfiihrt vom siebten

Rechtsruck an dann mehrere Wendungen des Kopfes. Durch Rechtswendung wird die durch die Andrehung bedingte Blockierung durchbrochen (infolge leichter

109

Verschiebung der Mikroelektrode nimmt die Amplitude der spikes dabei zu). Der Nystagmus erfihrt auf Grund der Kopfbewegungen periodische Beschleuni-

gungen und wird unregelmiBig
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Die undifferenzierten Neurone zeigten sonst, soweit daraufhin gepriift,
auch bei den Kippungen keine richtungsdifferenten Reaktionen. Bei
einem undifferenzierten Neuron, welches bei aktiven Kopfbewegungen
meistens mit Frequenzminderung oder Blockierung reagierte, wurden
durch Kippungen bedingte Aktivierungen blockiert, wenn das Tier aktive
Kopfwendungen nach rechts oder links vollfiihrte.

Besprechung

Weitverzweigte Funktionsstrukturen, die das ganze Gehirn durch-
zichen, steuern die teils reflektorisch-automatischen, teils ,,willkiir-
lichen‘‘ koordinierten Bewegungen von Kopf, Rumpf und Extremitéiten,
welche die der jeweiligen Kérperlage angepafite Haltung garantieren. Die
Lokalisation dieser Funktionsstrukturen ist mit Hilfe des Reizexperi-
ments182 der Ausschaltung und des histologischen Nachweises der auf
letztere folgenden Degeneration von Nervenfaserni®.l” teilweise ge-
lungen. Die im Reizexperiment erzeugte Erregungskonstellation ist aber
eine unphysiologische, da unter natiirlichen Bedingungen asynchron
arbeitende und unter Umstinden differenzierte Muster aufweisende
Elemente zu synchroner Tétigkeit gezwungen werden und Stromschleifen
zu Fehlschiissen beziiglich des gereizten Substrates AnlaB geben kénnen.
Es war deshalb notwendig, durch Mikroelektrodenregistrierungen ‘die
Aktion einzelner Neurone dieser Strukturen bei physiologischen Be-
wegqungen kennenzulernen, wenn auch die Durchfiihrbarkeit dieses
Plans wegen methodischer Schwierigkeiten in Frage gestellt schien. Es
ist uns aber doch gelungen, in die A4ktivitdismuster der Neurone des
rhombencephalen Abschnitts der fiir Kopfwendungen mafgebenden Sub-
strate Einblicke zu gewinnen. Bei unseren Untersuchungen ist insofern
eine Auswahl unter den retikulidren Zellen getroffen worden, als bei den
vorwiegend in Richtung auf die Paramedianzone — ofter aber auch in die
lateralen Bezirke — der Substantia reticularis erfolgenden Einstichen
nur solche Neurone registriert worden sind, die bei passiven Kopfwendungen
Frequenzinderungen erfubren. Da nach histologischen %% und physiolo-
gischen Befunden* das Labyrinth eine wichtige Afferenz der Reticularis
darstellt, wurden die Einheiten auch Labyrinthreizen unterworfen.
Schlieflich haben wir den Einflu sensibler und sensorischer Reize
gepriift, doch sollen die dabei gefundenen Reaktionen nur kurz gestreift
werden.

Schematisierend haben wir die gefundenen 44 Neurone in zweil
Gruppen, ndmlich bei passiven Kopfbewegungen ,,differenziert und
sundifferenziert reagierende unterteilt. Es ist jedoch darauf hinzu-
weisen, daB Ubergangsformen vorkommen.

Einer besonders eingehenden Besprechung bediirfen die ,,differen-
zierten' Neurone, welche bei passiven Kopfwendungen in der Frontal-,
Sagittalebene und um eine sagittale Achse seitenunterschiedliche oder
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auch reziproke Reaktionen zeigen. Ein wichtiges Resultat scheint uns die
Beobachtung zu sein, dafl von 30 derartigen Neuronen nicht weniger als
24 bei passiver Kopfwendung zur Gegenseite mit Aktivieruny und zur
gleichen Seite mit Frequenzminderung bzw. nur wenigen Entladungen
antworteten. Dabei erfuhren manche Neurone Frequenzédnderungen nur
wihrend der Kopfbewegungen (siehe z. B. Abb.1a, 5a), andere dariiber
hinaus auch in der seitlich gewendeten Position (siehe Abb.2b und 3a).
Den Schliissel fiir die Genese der Aktivititsinderungen wéihrend der

rechis links

N\ lpp L Aktivierung
bei Andrehung
nach links
(=homolateral)

~fypd: Aktivierung
bes Andtrehung
nach rechr's

(= honirafateral)

ﬁpﬂ Aktivierung el Andrehung 7}/,0[ Akfivieruny bei Andrehung
nach finks (=kontratateral) nach rechts (=homofateral)
u.bel akt Kopfwendlung n.rechils « bei akt. Kopfwendung n./inks

ADbb. 8. Schematisierter Hirnstammauerschnitt im Niveau des Facialiskerns mit je einem Neuron vom

Typ I und IT im Vestibulariskerngebiet (Vest.) und in der Formatio reticularis (F.r.) Typ I deslinken

Vestibulariskerngebietes korrespondiert mit Typ IT in der rechten Formatio reticularis und Typ II

des linken Vestibulariskerngebietes mit Typ I der rechten Formatio reticularis. f.l.d. Fasciculus
longitudinalis dorsalis

Kopfwendungen geben uns die Resultate der Horizontalbeschleunigun-
gen. Wihrend im Vestibulariskerngebiet nach unseren fritheren Unter-
suchungen® der Typ I (bei dem Andrehung zur Seite des Neurons Ak-
tivierung erzeugt) zahlenméifBig bei weitem iiber den Gegentyp II (mit
Aktivierung bei Andrehung nach kontralateral) tiberwiegt, herrschen in
der Reticularis Neurone mit Aktivierung bei Andrehung nach kontralateral
vor. Wir fanden sie in dieser Untersuchungsreihe am frei beweglichen
Tier 24mal und. in unverdffentlichten Registrierungen am fixierten Tier
ebenfalls eindeutig hdufiger als Typ I. Diese unterschiedliche Verteilung
der Funktionstypen I und IT im Vestibulariskerngebiet einerseits und in
der Reticularis andererseits riithrt offenbar daher, daB zumindest ein
groBer Teil der Vestibulariskernneurone (soweit fiir Kopf- und Augen-
wendungen zusténdig) zur gegenseitigen Reticularis projiziert, eine An-
nahme, die ihre Bestdtigung dadurch findet, dal GERNANDT' in der
Formatio reticularis nach Durchtrennung des N. vestibularis der Gegen-
seite Antworten ,,entgegen der Regel (gemél unserem Typ II) nicht



112 F. DuexsiNG und K. P. SCHAEFER:

mehr erhalten konnte. Wir vermuten also, daB unser Reticularistyp IT
vom Typ I der kontralateralen Vestibulariskerne seine Afferenz erhilt,
also mit diesem wesensgleich ist (siche Abb.8). Die Aktivierung der
meisten retikulidren Einheiten wdhrend der passiven Kopfwendung zur
Gegenseite diirfte bei dieser Sachlage indirekt auf der Erregung der Sinnes-
zellen in der Ampulle des gegenseitigen horizontalen Bogenganges beruhen.
Diese Deutung wird ergénzt durch die Tatsache, daB jene sechs Neurone,
welche atypischerweise bei der passiven Kopfwendung nach homo-
lateral mit Aktivierung reagierten, auch bei der Horizontalbeschleunigung
nach homolateral eine Frequenzsteigerung erfuhren und sich damit als
Funktionstyp I erwiesen. Wir diirfen unterstellen, dall die gegensétz-
lichen Reaktionen dieser sechs Neurone dadurch bedingt sind, daf} sie
vom TypIl des Lkontralateralen Vestibulariskerngebietes gesteuert
werden (siehe Abb. 8)*. Wir iibersehen bei dieser Deutung keineswegs, da3
vestibuldre Neurone nach anatomischen und physiologischen Befunden
auch zur gleichseitigen Reticularis projizieren.

Bei manchen Neuronen — es sind dies die nur auf Anreiz feuernden —
tritt bei der passiven Kopfwendung allein die vom kontralateralen
horizontalen Bogengang her induzierte Beschleunigungsreakiion auf. Bei
den kontinuierlich feuernden Neuronen persistieren in seitlicher Kopf-
stellung Frequenzinderungen, die nicht labyrinthérer Provenienz sein
konnen, da Lagereaktionen ausscheiden (sofern der Kopf nicht ver-
sehentlich zugleich gekippt wurde). In diesen Fallen diirften Stellungs-
receptoren der Halswirbelsdule3® oder Muskelspindeln der jeweils gedehn-
ten Halsmuskeln die entsprechende Afferenz bilden.

Auch bei passiven Kopfwendungen nach. aufwirts und abwdrts haben
wir teilweise richtungsunterschiedliche oder reziproke Frequenz-
anderungen bei den differenzierten Neuronen feststellen konnen. Von
19 daraufhin untersuchten Neuronen sahen wir bei 8 wihrend passiver
Aufwirtsbewequnyg des Kopfes Aktivierung und bei der Abwirtsbewegung
keine Beeinflussung oder Frequenzminderung (siehe Abb.2¢). Acht
Neurone verhielten sich umgekehri (siche Abb.3¢ und 4a). Dreimal war
die Frequenzzunahme nicht unterschiedlich. Auch bei der passiven
Kopfwendung in der Sagittalen kommen reine Beschleunigungsreaktionen
(Abb.4a) und Félle mit anschlieBender tonischer Frequenzinderung

* Die von GERNANDT vorgeschlagene Definition der Typen, in der die Seiten-
lokalisation des Neurons und die Richtung der Frequenzinderung bei der Andrehung
aufeinander bezogen werden, bringt es mit sich, daf ein Neurontyp, der im Prinzip
gleiche Reaktionen zeigt, bei Lokalisation in den Vestibulariskernen einerseits und
in der Reticularis der Gegenseite andererseits mit zwes verschiedenen Ziffern ge-
kennzeichnet werden mufl. Wollte man dies vermeiden, so miifite die Typenbezeich-
nung anders definiert werden, nimlich unter AuBerachtlassung der Seitenlokalisa-
tion und unter Berticksichtigung der Kernlokalisation. Da sich die Definition des
Typs I durch GERNANDT eingebiirgert hat, mochten wir sie vorerst unangetastet
lassen.
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vor; letztere pflegt sich in gleicher Richtung zu bewegen wie die ent-
sprechende Bogengangsreaktion (siche Abb.2c¢). Wir hatten friiher?
festgestellt, dafl im Vestibulariskerngebiet viele Neurone nicht nur auf
Horizontalbeschleunigung sondern auch auf Beschleunigungen in der
Transversal- und Sagittalebene reagieren. Dabei wurde bei manchen
Einheiten Aktivierung wihrend des raschen Anhebens der Kopfseite des
Kippbrettes beobachtet, die wir auf Erregung der Receptoren des hinteren
Bogenganges infolge ampullofugaler Stromung zuriickfiithrten, beianderen
hingegen Aktivierung wihrend einer Neigung des Kippbrettes in Rich-
tung Kopfsenken, nach unserer Meinung infolge Erregung der Re-
ceptoren. der Ampulle des wvorderen Bogenganges (ampullofugale Stro-
mung der Endolymphe). Offensichtlich werden auch diese Beschleunigungs-
reaktionen seitens der vertikalen Bogenginge von den HBinheiten der Vesti-
bulariskerne aus an Neurone der Formatio reticularis weitergeleitet. Uber
die Seitenbeziehung 146t sich nur auf Grund der Raddrehung (siche diese
weiter unten) etwas aussagen — und es ist bemerkenswert, daf wir
beide im Vestibulariskerngebiet gefundenen Reaktionen in der Reti-
cularis wieder angetroffen haben. Die bei passiv gehobenem und ge-
senkten Kopf persistierenden Frequenzdnderungen miissen in An-
betracht der gleichgerichteten Koppelung in erster Linie auf eine Steue-
rung seitens labyrinthdrer Lagereceptoren bezogen werden. Eine Afferenz
von Receptoren in Muskeln oder Gelenken der Halswirbelsdule konnte
aber mit hineinspielen, insbesondere in jenen Féllen, in denen reziproke
Reaktionen vermifit werden.

Die wdhrend der Raddrehungen (die Kippungen des Labyrinths um
die naso-occipitale Achse entsprechen) aufgetretenen Aktivitdtsdnderun-
gen kénnten zusammenhéngen mit Erregungen und Hemmungen in
einem vertikalen Bogengang. Da wir — gleichldufig mit der Kippung des
ganzen Tieres zur Seite — vornehmlich bei Raddrehung zur Gegenseite
Aktivierung gesehen haben, in den Vestibulariskernen aber Aktivierung
bei Kippung nach homolateral die tibliche Beschleunigungsreaktion ist,
wird man eine durch Vestibulariskerneinheiten vermittelte Afferenz
seitens eines kontralateralen vertikalen Bogenganges anzunehmen haben,
und zwar bei Neuronen, die beim Kopfheben aktiviert werden, des
hinteren, bei den anderen mit Aktivierung beim Senken der Schnauze des
vorderen Bogenganges. In der zur Seite gekippten Stellung des Kopfes
persistierende Frequenzdnderungen diirften auf dem EinfluBl von Lage-
receptoren (Maculae) beruhen. In der Reticularis ist als Lagereaktion
vornehmlich Aktivierung bei Kippung zur Gegenseite anzutreffen,
wahrend in den Vestibulariskernen Aktivierung bei Kippung nach
homolateral vorherrscht. Deshalb kommen in erster Linie die Maculae
des gegenseitigen Labyrinths als Quelle dieser Steuerung in Frage, ein
weiteres Indiz fiir die unterstellte Kreuzung der vestibulo-retikuldren
Faserziige. — SchlieBlich LieBen sich auch beim passiven Vorziehen und

Arch. Psychiat. Nervenkr., Bd. 201 8
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Zuriickschieben des Kopfes (siehe Abb.4c) reziproke Reaktionen auslosen,
doch ist die Zahl der entsprechenden Beobachtungen noch klein. Pha-
sische Frequenzinderungen bei passiven Progressivbewegungen des
Kopfes in einer horizontalen Sagittalen kénnen auf einer Reizung von
Maculareceptoren beruhen, hierbei auftretende tonische Reaktionen
miissen hingegen auf eine Reizung von Receptoren im Halsbereich be-
zogen werden.

Beeinflussungen unserer Neurone durch Receptoren (Stellungsrecep-
toren? Muskelspindeln?) ém Bereich des Halses haben wir in der Tat in
mehreren Fillen durch Bewegungen des Korpers in der Horizontalebene
bei fiziertem Kopf nachweisen konnen. Diese Einfliisse sind durchaus
entsprechend den Angaben von MaeNUs sowie von v. HorsT u. MiTTEL-
STAEDT denen des Labyrinths entgegengerichiet! Diese antagonistische
Schaltung bestimmter Halsreceptoren ist wahrscheinlich dafiir ver-
antwortlich zu machen, daBl bei passiven Kopfwendungen manchmal
keine reziproken Reaktionen bei sonst differenzierten Neuronen aus-
zuldsen sind, was besonders bei Bewegungen in der Sagittalen vorkommt
(siche Abb.4a). Wir vermuten, dall in diesen Fillen die Aktivierung bei
der passiven Wendung in der einen Richtung labyrinthiren Ursprungs
ist und die — zumeist schwichere — Aktivierung bei der passiven
Wendung zur Gegenrichtung von Stellungsreceptoren der Halswirbel-
sdule stammt.

Betrachten wir die Reaktionen des einzelnen Neurons auf passive
Kopfbewegungen in verschiedener Richtung zusammenfassend, so
ergibt sich neben den schon hervorgehobenen gekreuzten Beziehungen
von einem Vestibulariskern zur Reticularis der anderen Seite die Tat-
sache, dall ebenso wie béi den vestibuldren Neuronen eine — offenbar
durch diese vermittelte — Konvergenz verschiedener Sinnesendstitten des
Labyrinths auf die einzelne Nervenzelle nachweisbar ist. Dabei zeichnen
sich wieder einige markante ,, Konvergenztypen‘ ab:

Typ I erscheint in zwei verschiedenen Varianten, denen in der nach-
folgenden Arbeit™ eine zentrale Rolle zukommen wird: Neuron A ist
mit dem hinieren Bogengang des gegenseitigen Labyrinths verbunden
und zeigt deshalb eine Beschleunigungsreaktion beim Anheben des
Kopfes und bei der Kippung nach kontralateral *. Dazu kommen gleich-
ldufige Lagereaktionen bei den Kippungen. Die Variante B des TypsI
hat mit dem vorderen vertikalén Bogengang des kontralateralen Laby-
rinths Konnex. Dieser Typ reagiert deshalb beim Senken der Schnauze,
sowie ebenfalls bei der Kippung nach kontralateral mit passageren Akti-
vierungen* infolge Bogengangsreaktionen, die in gleichldufige tonische
Lagereaktionen hiniiberleiten kénnen. — Der Gegentyp Il der Vesti-
bulariskerne taucht — infolge der Kreuzung mit anderer Ziffer (I) —

* Die Schrigstellung der vertikalen Bogengéinge ermoglicht Beschleunigungs-
reaktionen bei Kippung um die naso-occipitale und bitemporale Achse.
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ebenfalls in der kontralateralen Reticularis wieder auf. Auch dieser
Typ kann entweder mit dem hinteren oder mit dem vorderen Bogengang
gekoppelt sein. Die Lagereaktionen erfolgten bei zwei daraufhin
untersuchten Féllen so, dafl Aktivierung bei Kippung nach homolateral
eintrat. (Dementsprechend ist auf eine Verbindung mit jenen Neu-
ronen vom TypTI des gegenseitigen Vestibulariskerngebietes zu schlieBen,
die bei Kippung nach kontralateral mit Aktivierung reagierten.) Wichtig
sind auch einige Neurone, die lediglich Lagereakiionen, aber keine
spezifischen Beschleunigungsreaktionen zeigten und die wir ebenfalls
im Vestibulariskerngebiet schon beobachtet hatten.

Die Erregung der retikuliren Neurone insbesondere vom Labyrinth
der Gegenseile her vermittelt sehr wahrscheinlich die bekannien Labyrinth-
Stell- und Lagereflexe, bei denen der Kopf eine zu der passiven Ver-
lagerung gegensitzliche reflektorische Bewegung ausfithrt. Deshalb
diirfen wir annehmen, daB das zwischen vestibulirer Zelle und Moto-
neuron eingeschaltete retikulire Neuron efferent in der Gegenrichtung
zu jener passiven Kopfbewegung wirkt, durch die es afferent aktiviert
worden ist. An der retikuliren Zelle findet eine Umpolung der Wirkungs-

richtung des Impulsflusses statt! — Die reflektorische Steuerung des —
sei es mit dem vorderen, sei es mit dem hinteren Bogengang verbun-
denen — Neurons vom Typ Il vom kontralateralen Labyrinth her

konnte von Bedeutung sein fir blande Innervalionen der Antagonisten
bei Labyrinthreflexen.

DaB auch die Neurone mit richtungsunspezifischen Aktivierungen
(Typ IIT) oder Hemmungen (IV) bei Drehbeschleunigungen in der Reti-
cularis wieder angetroffen worden sind in Bestédtigung fritherer Befundes3,
darf nicht unerwihnt bleiben. Diese Neurone reagieren — wie sich jetzt
am ungefesselten Tier gezeigt hat — bei passiven und aktiven Kopf-
wendungen nahezu jedweder Richtung mit Aktivierung (ITI) bzw.
Hemmung (IV). Thre Aufgabe ist wahrscheinlich eine unspezifische
Aktivierung (hzw. Bremsung) der spezifischen vestibuliren und reti-
kuliren Elemente. Das Taumeln in der Schlaftrunkenheit zeigt ein-
dringlich, daB das Funktionsniveau des Vestibularapparates nicht
konstant, sondern nur dann ,normal ist, wenn das aktivierende
System dafiir Sorge trégt, daB die erforderlichen optimalen Frequenzen
erreicht werden.

Wir gehen nunmehr zur Diskussion der bei akfiven Kopfwendungen
beobachteten Frequenziinderungen iiber.

Vermutlich wirken — wie oben angenommen — die an retikuliren Neuronen
beobachteten Anderungen des Erregungsmusters efferent auf die Motoneurone der
Halsmuskulatur — doch ist dies nicht von vornherein selbstverstandlich ; es kdnnte
von diesen Neuronen auch ein ascendierender Impulsstrom ausgehen, der im
Diencephalon oder Cortex Neurone anregt, die dann sekundar descendierend die
Innervation der Halsmuskulatur steuern, eine Interpretation, die Hassrer16.17

8%



116 F. Duensivg und K. P. SCHAEFER:

fiir Reizexperimente von HEss gegeben hat, die an Funktionsstrukturen fiir Kopf-
wendungen des Zwischen- und Mittelhirns durchgefiihrt worden sind. Es spricht
aber die Tatsache, dafl durch den elektrischen Reiz nach Entfernung des Grof3- und
Zwischenhirns vom Mittelhirn her Kopfbewegungen hervorzurufen sind?23, dafiir,
daf die Schleife iiber Zwischenhirn und Cortex nicht entscheidend ist. Auch in den
ersten Betrachtungen von Macoux u. RHINES?, die der Entdeckung des ascendie-
renden Systems vorausgingen, ist bekanntlich eine Efferenz seitens der Reticularis
auf spinale Motoneurone nachgewiesen worden. Diese Efferenz konnte sowohl iiber
rasch leitende Fasern als auch via Gammafasern vermittelt werden®, Bei elektrischer
Reizung der Reticularis haben ELDRED, GRANIT u. MorTON in der Tat eine Zu-
nahme der Gammaaktivitat feststellen konnen und GrantT® ist der Auffassung,
daf die Magnusschen Reflexe auf den Kopf des decerebrierten Tieres iiber das
Gammagystem zustandekommen.

Wenn wir erwiesen haben, daB auf das einzelne retikuldre Neuron
mehrere labyrinthire Receptoren einwirken, so deuten unsere Beob-
achtungen bei aktiven Kopfwendungen darauf hin, dall dieser konvergieren-
den Afferenz eine divergierende Efferenz entspricht, daf also das einzelne
Neuron potentiell zu aktiven Bewegungen des Kopfes nach verschiedenen
Richtungen in Beziehung steht. Zwar zeigten neun ,differenzierte
retikuldre Neurone bei aktiven Kopfbewegungen nach allen Seiten
Aktivitdtszunahme. Es sind aber 13mal reziproke Reaktionen beob-
achtet worden und zwar dahingehend, daB bei aktiven Kopfbewegungen
nach homolateral Aktivierung und bei der aktiven Wendung nach kontra-
lateral Hemmung und damit die umgekehrte Reaktion wie bei der passiven
Kopfwendung eintrat.

Zwei Neurone hielten sich nicht an diese Regel und zeigten bei der aktiven Kopf-
wendung zur Seite die gleichen Reaktionen wie bei der passiven Seitwendung.

Sie konnten eventuell zu ipsiversiven Kopfwendungsbahnen!$:'” in Beziehung
stehen.

Es lieB sich weiterhin — wenigstens in einigen Fillen — auch der
Nachweis fihren, daB beim passiven Kopfsenken erregte Neurone bei der
aktiven Kopfhebung eine Frequenzzunahme erfuhren (siehe Abb.4a
und b) und umgekehrt. Wahrend uns Beobachtungen iiber reine iten-
dierte Raddrehungen fehlen, war bei einigen Neuronen, die Frequenz-
steigerung beim Vorziehen des Kopfes zeigten, beim aktiven Zuriick-
ziehen des Kopfes Aktivierung zu registrieren (siche Abb.4c).

Bemerkenswerterweise reagiert der seltene Gegentyp (der in den
Vestibulariskernen die Ziffer IT, in der Reticularis die Ziffer I erhalten
miifite) be: akiiven Kopfwendungen zur Gegenseite mit Aktivierung und
bei der Wendung nach homolateral mit Hemmung. Er verhélt sich also
nicht nur bei den passiven, sondern auch bei den aktiven Kopfwendungen
reziprok zum Haupttyp! Vielleicht ist dieser seltenere Typ im Rahmen
aktiver Kopfbewegungen fiir antagonistische Innervationen verant-
wortlich zu machen, und man wird damit rechnen konnen, dal3 er bei
jedweder stidrkeren Innervation in Aktion tritt. — Die komplexe Form
der meisten willkiirlichen Kopfbewegungen und damit die Aktivierung des
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einzelnen Neurons bei aktiven Kopfbewegungen verschiedener Richtung
sowie die Tatsache, dal} es im Zusammenhang sowohl mit agonistischen
als auch mit antagonistischen Innervationen tétig sein kann, stehen aber
der Beobachtung reziproker Reaktionen bzw. der Erkennung seiner
Wirkungsrichtungen im Wege.

In Verallgemeinerung dieser wenn auch liickenhaften Beobachtungen
nehmen wir an, daf die retikuldren Neurone bei der aktiven Kopfwendung
dieselbe Wirkungsrichtung besitzen wie bei der reflektorischen Erregung
seitens des kontralateralen Lobyrinths. Die durch passive Kopfwendung
nach kontralateral und nach aufwérts erregten Neurone miissen die
Potenz besitzen, bei der aktiven Kopfwendung nach homolateral und
nach abwiérts mit Aktivierung zu reagieren und die bei der passiven
Kopfwendung nach kontralateral oder nach abwirts erregten Neu-
rone diirften korrelieren mit aktiven Kopfwendungen entweder nach
homolateral oder nach aufwérts. Einzelheiten iiber die dabei statt-
findenden Auswahlimechanismen werden in einer anderen Arbeit®® dar-
gestellt.

Wenn diese Annahmen zutreffen, so ist damit das v. Holstsche Re-
afferenzprinzip an der retikuldren Zelle, also in einem relativ niederen
Zentrum des motorischen Systems, #m Grundsafz bestitigi: Bei einer
aktiven Kopfwendung ndmlich beispielsweise nach rechts werden die
retikuldren Neurone der rechten Seite von den héheren Instanzen her
aktiviert, sie miissen aber im Prinzip durch die Hemmung der Haar-
zellen in der Ampulle des linken horizontalen Bogenganges, zu der sie in
Beziehung stehen, einen gegenldufigen hemmenden Impulsstrom er-
halten! Und bei der Kopfwendung nach links miissen nach den vor-
Liegenden Befunden die retikuldren Neurone der rechten Seite, die
hierbei gehemmt werden, vom aktivierten linken Labyrinth her ak-
tivierend beeinflult werden.

Die retikuldren Neurone lassen bei aktiven Kopfbewegungen von
diesema Einflul aber nichts erkennen. Erregt man retikulire Zellen
runéichst reflektorisch, etwa durch Horizontalbeschleunigung, so werden
die dabei stattfindenden gesetzmiBigen Grundfrequenzédnderungen
durchbrochen, wenn das Tier den Kopf willkiirlich bewegt (siehe Abb.7).
Dabei ist das Krregungsmuster vollig wvon der Richtung der aktiven
Kopfbewegung beherrscht. HEs tritt entgegen den Annahmen von
v. HorsT — soweit wir beobachten konnten — keine Ausléschung der
Aktivitdtsinderungen durch einen gegenldufigen Impulsstrom seitens
der Labyrinthe ein. Es wére denkbar, daB die von den héheren Instanzen
her der retikuliren Zelle bei der aktiven Kopfwendung zuflieBenden
Impulse so stark sind, daB die antagonistischen Impulse seitens des
kontralateralen Labyrinths praktisch nicht ins Gewicht fallen. Es ist
aber auch gut méglich, dafl bei der aktiven Kopfwendung ein gegen-
laufiger labyrintharer Einflul durch einen rickldufigen blockierenden bzw.
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aktivierenden Effekt von der Reticularis in Richtung ouf die Vestibularis-
kerne ausgeschaltet wird! In der Tat haben wir® im Grundsatz eine ,,Re-
efferenz* seitens retikulidrer Neurone auf Vestibulariskernneurone beim
vestibuldren Nystagmus wahrscheinlich machen kénnen: Man findet in
den Vestibulariskernneuronen bei der Horizontalbeschleunigung des
fixierten Tieres nach homolateral hiufig konform mit der raschen Phase
des perrotatorischen Nystagmus Hemmungspausen, welche die mit der
Andrehung verbundene Aktivierung unterbrechen und umgekehrt bei
der Andrehung nach kontralateral die Hemmung unterbrechende,
wenn auch inkonstante rhythmische Aktivierungen. Diese Kritik an den
Vorstellungen von v. HoLsT bezieht sich aber — wie ausdriicklich betont
sel — nur auf die ,,willkiirlichen Kopfbewegungen selbst. Ob und in
welchem Umfange das Reafferenzprinzip in intendierten abnormen Kopf-
lagen sich auch am einzelnen Neuron nachweisen 148t, bedarf der Uber-
pritfung.

Die von uns vorliufig als ,,undifferenziert’* bezeichneten Neurone,
die — wie erwihnt — durchweg wihrend passiver Kopfwendungen nach
allen Seiten mit Aktivierung antworten, feuern auch bei spontanen
Kopfoewegungen nahezu nach allen Seiten mit erhdhter Frequenz. Nur bei
einzelnen Bewegungsrichtungen, die schwer zu ermitteln waren, wie z.B.
beim Zuriickziehen und durchweg beim Hinlegen des Kopfes (zum
Ausruhen) ist bei ihnen Frequenzminderung oder ein Erléschen der
Spontanaktivitit zu beobachten. Diese Neurone diirften Vertreter des
sogenannien unspezifischen aktivierenden Systems sein und im Gefolge
der Aktivierung durch verschiedene Afferenzen — unter anderem auch die
vom Vestibularisapparat her — zur allgemeinen Weckreaktion beitragen. Sie
kénnen nicht nur — wie bisher angenommen worden ist — in Richtung
auf den Cortex einen aktivitdtssteigernden EinfluB ausiiben, sondern
auch descendierend auf die quergestreifte Muskulatur speziell des Kopf-
bewegungsapparales tonisierend einwirken, wie man angesichts der bei
spontanen Kopfbewegungen aller Richtungen registrierten Frequenz-
steigerung annehmen mufl. Dieser Befund erklirt es, dal bei lang-
dauernder intensiver Anspannung der Aufmerksamkeit krankhafte
Verspannungen der Kopfheber (Nackenmuskeln) sich entwickeln
miissen.

,,Differenzierte’* und ,,undifferenzierte’* Neurone reagieren auch auf
sensible Reize von ausgedehnten Korperabschnitten her sowie nicht selten
iiberdies auf den akustischen und optischen Reiz, wobei die Ansprech-
barkeit der , undifferenzierten‘ Neurone auf diese arousal-Reize wesent-
lich stirker und ausgiebiger ist als die der ,differenzierten®. Diese
Konvergenz verschiedener Sinnesmodalitidten auf das gleiche Neuron ist
bekannt 2-4:26,32 sie findet sich nach unseren Beobachtungen auch beim
ungefesselten Tier, ist somit kein Kunstprodukt unphysiologischer
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Untersuchungsbedingungen®. Die Ansprechbarkeit rhombencephaler reti-
kulédrer Einheiten auf optische Reize war iibrigens bisher noch nicht
beobachtet worden.

Im Zusammenhang mit den neu gewonnenen Aspekten erhebt sich die
Frage, aus welchem Grunde auch die ,differenzierten” Neurone eine
Afferenz seitens der Haulreceptoren und teilweise auch des akustischen und
optischen Organs erhalten. Hier ist daran zu erinnern, daB sich nach
MaenNus Stellreflexe nicht nur vom Labyrinth, sondern auch vom Kdrper
her auf den Kopf hervorrufen lassen. Afferenzen seitens der Haut — in
erster Linie wohl der Druckreceptoren — spielen also fiir die Regulation
der Haltung eine wesentliche Rolle. Da nun das Substrat der Stell-
reflexe vermutlich in der Reticularis des Mesencephalons und Rhomb-
encephalons zu suchen ist, wére zu erwigen, ob etwa diese Afferenzen
seitens der Hautreceptoren auf ,differenzierte” Neurone Stellreflexe vom
Korper auf den Kopf vermitteln. — Die Projektion auch des akustischen
und optischen Organs auf manche ,,differenzierte’” Neurone der Reti-
cularis konnte fiir Kopfwendungen und damit gerichtete Aufmerksam-
keitszuwendungen auf akusiische und optische Reize hin von Bedeutung
sein. Am einzelnen Neuron der Formatio reticularis findet also eine
Integration aller Sinnesqualititen ( Drucksinn, Propriozeptivitit  Labyrinth,
optisches und akustisches Organ) tm Dienste der Gleichgewichisregulation
statt, und es greift an dieser Stelle auch die Willkiirinnervation in das
gleichgewichisregulierende System ein.

Zusammenfassung

1. Neurone der rhombencephalen Formatio reticularis des nicht
gefesselten Kaninchens wurden bei passiven und aktiven Kopfbewegun-
gen sowie bei Labyrinthreizen langdauernd registriert.

Wir unterscheiden: 1. Differenzierte Neurone, die bei passiven Kopf-
wendungen reziproke oder seitendifferente Frequenzdnderungen zeigen
und 2. undifferenzierte Neurone mit Aktivierung bei passiven Kopf-
wendungen nach allen Seiten. Die Reaktionen der differenzierten Ein-
heiten werden genauer beschrieben.

2. Bei 24 von 30 differenzierten Neuronen trat wihrend passiver
Kopfwendungen zur Qegenseite Aktivierung und zur gleichen Seite Hem-
mung oder schwichere Aktivierung ein. Es ist anzunehmen, daB diese
Verinderungen des Frequenzganges mit den Beziehungen zum Haupt-
typ 1 des kontralateralen Vestibulariskerngebietes zusammenhingen,
da sich bei der Horizontalbeschleunigung die gleichen Reaktionen fanden
wie bei der passiven Kopfwendung. Sechs Neurone wurden sowohl bhei

* Anmerkung bei der Korrektur. In diesem Zusammenhange sei auf die gleich-
laufigen Beobachtungen hingewiesen, die R. v.BauMcARTEN und W. Baust
mittels radioiibertragener Mikroableitungen am Caudatum der frei beweglichen
Katze gemacht haben. (Vortrag 26. Tag. Disch. 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 gleichen Neurone reagierten auch auf passive Kopfwendungen
in der Vertikalen, und zwar etwa die Hilfte mit Aktivierung bei der
Aufwirts-, die andere Hélfte mit Aktivierung bei der Abwirtsbewegung des
Kopfes. Diese Aktivitdtsinderungen sind ebenfalls auf die Afferenz
seitens der Neurone der gegenseitigen Vestibulariskerne zu beziehen,
welche nach unseren Untersuchungen entweder vom hinteren Bogengang
(Aktivierung durch Aufwirtsbewegung) oder vom wvorderen Bogengang
( Aktivierung beim Senken des Kopfes) einen Impulsstrom erhalten.

4. Frequenzénderungen, die in den passiv dem Kopf gegebenen ab-
normen Haltungen persistierten, kénnen teils auf der Afferenz seitens der
Maculae — welche ebenfalls auf die vestibuliren Neurone einwirken —
teils seitens bestimmter Receptoren des Halsgebietes beruhen. Eine
Afferenz durch Receptorean im Halsbereich lief sich durch Registrie-
rungen wihrend Korperwendungen bei fixiertem Kopf erweisen. — Das
retikulire Neuron steuert bei passiven Kopflagednderungen die reflek-
torischen Gegenbewegungen, die den Kopf in die Normalstellung
zuriickbringen.

5. Die Frequenzinderungen bei akiiven Kopfwendungen sind bei den
differenzierten ,,Neuronen* denen enfgegengerichtet, die durch passive
Kopfwendung hervorgerufen werden. Dementsprechend muB bei der
aktiven Kopfwendung das konfralaterale Lobyrinth einen gegenldufigen
Einfluf auf das Neuron ausiben, womit im Prinzip das von v. HoLst
angegebene Schema der Reafferenz am einzelnen Neuron der Formatio
rveticularis bestitigt wire. FEine Ausloschung der mit aktiven Kopfbe-
wegungen verkniipften Aktivitdtsinderungen durch den gegenldufigen
Impulsstrom des anderen Labyrinths haben wir allerdings nicht fest-
stellen kdnnen.

6. Die differenzierten retikuliren Neurone reagieren durchweg auf
sensible, teilweise anch auf akustische und optische Reize, wenn auch im
Durchschnitt nicht so empfindlich wie die ,undifferenzierten®, dem
Wecksystem angehérenden Neurone. Diese Konvergenz verschiedener
Sinnesqualititen auf , differenzierte’ Einheiten ist moglicherweise fiir
die Stellreflexe vom Kérper auf den Kopf sowie fiir auf akustische und
optische Reize ausgerichtete Kopfwendungen von Bedeutung.

7. Auf Grund der vorgelegten Untersuchungen am frei beweglichen
Tier, in denen erstmalig Hinzelneuronregistrierung und Verhaltens-
beobachtung miteinander verkniipft worden sind, 148t sich die Funktion
der , differenzierten’ Neurone der Formatio reticularis nunmehr klar
definieren : Diese Neurone haben die Aufgabe, simtliche Sinnesqualitdten
(Drucksinn der Haut, Propriozeptivitdt, Labyrinth, akustisches und
optisches System) zu Erregungsmustern im Dienst der Gleichgewichts-
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requlation zu integrieren. An ihnen greift auch die Innervation fiir
,,willkiirliche* Kopfbewegungen ein.

8. Die Aktivititsinderungen der retikuldren Neurone bei Horizontal-
beschleunigungen und bei Lagednderungen vermitteln wahrscheinlich die
Drehreaktionen und die Magnusschen Labyrinthstell- und Lagereflexe auf
den Kopf.
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