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Die Raddrehung vermittelnden Neurone
in der zentralen Funktionsstruktur
der Labyrinthstellreflexe auf Kopf und Augen*

Von
FRIEDRICH DUGENSING, KURT-PETER SOHAEFER und CLAUDIO TREVISAN

Mit 8 Textabbildungen
(Eingegangen am 20. November 1962)

In den zentralnervisen Schaltplanen der Labyrinthreflexe auf
Kopf und Augen (Magnus)3b findet man 4 Neurontypen (A bis D) ein-
getragen, auf welche Labyrinthreceptoren konvergieren. Die Muster der
beiden mit dem horizontalen Bogengang und jeweils einem vertikalen
Bogengang verkniipften Neurone A und B bei passiven Verlagerungen
des Kopfes in verschiedenen Richtungen des Raumes sind bereits
vorgewiesen worden®1d, Hingegen fehlen noch Belege iiber die ,,Rad-
drebungsschaltneurone C und D. Auf Grund einer neuerlichen Durch-
sicht der am Kaninchen gewonnenen Registrierungen einzelner Neurone
der Vestibulariskerne und der Retikuldrformation®—4d und ergéinzender
Experimente ist es nunmehr gelungen, diese fir die Raddrehung zustéin-
digen, bereits postulierten *3Neurontypen aufzufinden. Sie sollen hier
eingehend beschrieben werden. Dariiber hinaus wird es durch den Nach-
weis der Efferenz dieser Neurone moglich sein, die Widerspriiche
zwischen den Resultaten der Reizexperimente an , Raddrehungssub-
straten von Hess? und HAsSLER® einerseits und SzENTAGOTHAT
andererseits aufzulésen. Unsere Uberlegungen werden schlieBlich zu
einer Definition der Funktionen des Nucleus interstitialis hinfithren.

Methodik und Material

Die Methode ist in friiheren Mitteilungen*a—¢ beschrieben. Es wurden extra-
celluldire Registrierungen von einzelnen Neuronen im Hirnstamm des Kaninchens
unter dem Einfluf von Labyrinthreizen mit 25 p dicken, glasiiberzogenen Mikro-
elektroden durchgefiihrt. Fiir die Labyrinthreize wurde ein elektronisch gesteuerter
Drehstuhl von TONNIES benutzt, auf dem ein Kippbrett mit doppeltem Kippgelenk
angebracht war. Im Anschlufl an die Registrierungen wurden durch die in situ
belassene Mikroelektrode elektrische Reizungen vorgenommen und dabei 0,2 —1sec
lange Impulsserien von 80 bis 100 Hz bei einer Dauer des Einzelimpulses von
0,2—1 msec appliziert.

* Mit Unterstiitzung der Deutschen Forschungsgemeinschaft.
Arch, Psychiat. Nervenkr., Bd. 204 8
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Material. Wir stiitzen uns auf 19 in verschiedenen Strukturen des Mesencepha-~
lons und Myelencephalons durch einen Elektrolysepunkt im Markscheiden- und
Nissl-Bild lokalisierte Neurone vom Typ C und D. Die Abbildungen sind so aus-
gewihlt worden, daf3 nahezu jede der Strukturen, in denen sich diese Typen gefunden
haben, durch eine Registrierung vertreten ist.

Vorausgeschickte Charakterisierung der beiden Schaltneurone C und D.
Diese beiden Neurontypen werden im Gegensatz zu den frither
beschriebenen Typen Aund Bnicht vom horizontalen Bogengang aktiviert.
In manchen Fillen treten gleichwohl bei der Horizontalbeschleunigung
leichte Frequenzinderungen ein, die weiter unten niher besprochen.
werden. Das Schaltneuron C erhilt seine Afferenz vom hinteren vertikalen
Bogengang. Da dieser schrig von medial vorn nach lateral hinten ver-
lauft, filhrt sowohl das Anheben des Kopfes als auch die Kippung nach
bomolateral infolge ampullofugaler Strémung der Endolymphe zu
Erregung der Sinnesendstellen und folglich zu Aktivierung des Neurons C.
Die Kippung in den Gegenrichtungen ist von Hemmung gefolgt. Diese
phasischen, vom Bogengang abhingigen Reaktionen gehen in der Regel
in tonische Lagereaktionen gleicher Richtung iiber, woraus zu schliefen
ist, da C auch mit einem Lagereceptor verkniipft ist, der bei Verlagerung
des Kopfes im Raum um 2 horizontale Achsen anspricht. Schalineuron D
steht zum vorderen vertikalen Bogengang in Beziehung. Da dieser eben-
falls schriig steht, wird D durch Senken des Kopfes sowie durch Kippung
nach homolateral aktiviert und durch die passive Bewegung des Kopfes
in den Gegenrichtungen gehemmt. Auch hier schlieBen sich gleichldufige
tonische Lagereaktionen an. Diese komplexe Afferenz sollen die nach-
folgenden Kurvenbeispiele unter Beweis stellen. Zum Verstindnis
unserer Registrierungen mufl noch darauf hingewiesen werden, dal die
Eigenschaften der zur Diskussion stehenden Neurone durch passive
Kopfwendungen und Verlagerungen des ganzen Tieres im Raum getestet
worden sind, wihrend wir in unseren weiteren Ausfithrungen diese
Neurone mit dem Schaltplan der labyrinthér-reflektorischen Augen-
motorik in Verbindung bringen. Dies ist zulédssig, da bei Labyrinthreizen
sich Kopf- und Augenmotorik in der Regel gleichsinnig verhalten und
und sich nach Reizexperimenten von HEss und HassLer®? gleichsam
gegenseitig vertreten koénnen.

Beschretbunyg einiger typischer Registrierungen der Neurone C und D

Wir stellen an den Anfang die Kurvenausschnitte eines Neurons des
linken Nucleus Deiters (sieche Abb.1). In Zeile a ist die Horizontal-
beschleunigung nach links, also zur Seite des Neurons, wiedergegeben,
die eine leichte Frequenzsteigerung mit sich bringt. Die Andrehung nach
rechts (Zeile b) ist ebenfalls insgesamt gesehen mit einer gewissen
Frequenzsteigerung verbunden, andererseits nimmt gegen Ende der
langsamen Phase — wenn auch nicht mit RegelméBigkeit — die Zahl
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der Entladungen ab. Ein Vergleich von Zeile a und b lehrt, dal das

fiir den Haupttyp der Triangulariskerne charakteristische Muster — Ak-

tivierung bei der Andrehung zur Seite des Neurons und Blockierung oder
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und Langsachse hervorzurufen: Lt. Zeile c ist die passive Raddrehung des
Kopfes um nur 5—10° nach links, also zur Seite des Neurons, mit starker
Frequenzsteigerung und nach rechts, zur Gegenseite, mit Blockierung
verbunden. Das gleiche Resultat hatte die Kippung des ganzen Tieres

nach links

il

links

Kopf heben__,

nach rechfs

WLinksandrehung
Rechisandrehung
Raddrehung nach rechts
Ricken

d
e

Abb.2a-—e. Neuron der linken Formatio reticularis (am Ubergang von der Briicke zum Mittelhirn) Typ C.

a Bei der Linksandrehung und Rechisandrehung (b) treten keinc wesentlichen Aktivititsinderungen ein;
¢ Die Raddrehung nach rechts, also nach kontralateral, bewirkt Frequenzzunahme, nach links Blockierung;

nach links (Aktivierung) und nach rechts (Frequenzabnahme). Das
Neuron. reagiert aber nicht minder empfindlich auf passive Kopfwendun-
gen in der Vertikalen (Zeile d): bei der Aufwirtsbewegung des Kopfes
tritt starke Frequenzsteigerung, bei der Abwirtswendung Aktivitatsab-
nabme ein. Danach handelt es sich um ein mit dem hinteren Bogengang —
und einem analog bei der Kippung um beide horizontale Achsen anspre-
chenden, wenn auch langsam adaptierenden Lagereceptor — verkniipftes
Neuron vom Typ C.

d Beim Koapfheben Aktivititszunahme, weshalb das Neuron als Typ C anzusprechen ist; e Hiniiberdringen

des Riickens nach rechts, also nach kontralateral, bringt starke Frequenzzunahme, nach links, also

homeolateral, Blockierung mit sich



117

Neurone der Raddrehung bei den Labyrinthstellreflexen

Abb.2 zeigt Kurvenausschnitte eines Neurons der linken Retikuldr-
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talbeschleunigung dndert sich die Grundfrequenz kaum (a und b). Mit

den Linksrucken in Zeile a sind — wenn auch nicht in fester Koordina-
tion — Hemmungen verbunden. In Zeile ¢ ist die passive Raddrehung
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des Xopfes dargestellt. Sofern sie entgegen dem Uhrzeigersinn — also
zur Seite des Neurons — erfolgt, tritt Blockierung (Anfang und Ende
von ¢), bei der Raddrehung im Uhrzeigersinn — also nach kontralateral —
hingegen Aktivierung ein. Diese Reaktion ist also umgekehrt wie im
Vestibulariskerngebiet, und zwar auf Grund der Kreuzung der Projek-
tion. Bei der Kippung um die Querachse (d) wird das Neuron durch
Anheben der Kopfseite aktiviert, womit es als Typ C anzusprechen ist.

Aqgudduct

zentrales Hihlengraw _

Elektrolysepunki im
linken
Nueleus inlerstitialis

rt'!'r‘#f!'r
Nueleus interstitialis

Nueleus ruber

Abb. 4. Lokalisation des Neurons der Abb.3 im linken Nucleus interstitialis. Nissl-Firbung

SchlieBlich zeigt Zeile e, dall das Heriiberdringen des Riickens nach
kontralateral von starker Aktivierung, nach homolateral von Blockierung
begleitet ist. Das Neuron besitzt demnach auch eine propriozeptive
Afferenz, deren nihere Herkunft allerdings offen bleiben mufi.

Die ,,Raddrehungsneurone’, wie wir sie — wenn auch unprézise —
nennen wollen, finden sich in der Formatio reticularis an verschiedenen
Orten. des Hirnstamm- Querschnittes und in verschiedenem Niveau,
dagegen — soweit dies auf Grund der Registrierung von nur 5 Vertretern
gesagt werden kann — gleichsam isoliert ohne Beimengung von Neuro-
nen der Typen A und B im Nucleus interstitialis und Tractus inter-
stitio-spinalis.

Abb.3 dokumentiert die Registrierungen eines Neurons aus dem
linken Nucleus interstitialis. (Den zugehorigen Elektrolyse-Punkt im
Nissl-Bild zeigt Abb.4.) Wahrend der Rechtsandrehung feuert das
Neuron mit nur relativ geringer Frequenz (a); die Linksandrehung (b)
bringt eine gewisse Frequenzsteigerung mit sich, die moglicherweise
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darauf beruht, daBl der vordere Bogengang der Gegenseite, mit dem
unser Neuron verkniipft ist, ein wenig nach hinteniiber gekippt ist,
so daB bei der Linksandrehung eine leichte ampullofugale Strémung
in diesem Bogengang mit entsprechender Aktivierung eintreten kann.
Laut Zeile ¢ ist die passive Raddrehung des Kopfes nach homo-
lateral, also nach links, mit Blockierung, nach kontralateral mit Akti-
vierung des Neurons verbunden. Und schlieflich ist nach Zeile d das
Neuron als Typ D zu kennzeichnen, da bei der passiven Abwirtsbewegung
des Kopfes Aktivierung, bei der Aufwértsbewegung hingegen Blockierung
eintritt. Ein mittelgroBes, fein gezeichnetes Neuron, das durchweg mit
hoherer Frequenz als das beschriebene feuert, verhilt sich gleichldufig;
ein sehr kleines, den Stdérpegel nur gerade tberragendes Neuron ist
schwer zu beurteilen, es scheint die gleichen Aktivitdtsinderungen zu
erfahren.

Die Afferenz zum Nucleus interstitialis und seine Efferenz benutzen
den Tractus interstitio-spinalis (HassLEr), der dorsal und medial im
hinteren Léangsbiindel gelegen ist.

Abb.5 zeigt ein Neuron des linken Tractus interstitio-spinalis im
Niveau des Hypoglossuskerns vom Typ C. Die Andrehung nach rechts
(Zeile a) bringt angedeutete Frequenzminderungen zum Zeitpunkt der
langsamen Phase des perrotatorischen Rechtsnystagmus mit sich. Die
Andrehung nach links (Zeile b) fithrt zu einer Frequenzsteigerung gerin-
gen Grades. Die Kippung um die Langsachse nach rechts, also nach kon-
tralateral, erzeugt Frequenzsteigerung, und bei der Kippung um die quere
Achse reagiert das Neuron so, daf beim Kopfsenken Frequenzabnahme, bei
der Kippung zuriick zur Normallage und beim Kopfheben (nicht gezeigt)
Frequenzsteigerung eintritt.

Abb. 6 stellt ein unmittelbar vor dem linken Nucleus ruber im
Nucleus praestitialis gelegenes Neuron dar. Wir beschranken uns hier
auf die Wiedergabe der bei passiven Kopfwendungen gewonnenen
Registrierungen. Zeile a beweist, dall passive Kopfwendungen nach
rechts und links lediglich eine geringe Frequenzsteigerung, aber keine
reziproken Reaktionen mit sich bringen. Die Raddrehung zur Gegenseite
(im Uhrzeigersinn) ist mit betrdchtlicher Frequenzzunahme (siehe
Anfang und Ende von Zeile b), die Raddrehung zur Seite des Neurons
(entgegen dem Uhrzeigersinn) mit Blockierung verbunden. Bei der
passiven Bewegung des Kopfes aufwirts findet Blockierung und in der
Position: Kopf passiv gesenkt Frequenzzunahme statt (Zeile ¢). Damit
ist dieses Neuron als Typ D identifiziert.

Elektrische Reizungen. Bei der elektrischen Reizung des Vestibula-
riskerngebietes ist neben Kopfwendung zur Gegenseite meistens auch
Raddrehung zur Gegenseite zu beobachten. Die elektrische Reizung der
Retikuldrformation bringt neben Kopfwendung nach homolateral bzw,
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schrag aufwirts oder schrig abwirts Raddrebung des Kopfes nach
homolateral mit sich. Auch durch diese Beobachtung wird die Annahme

einer Kreuzung der Projektion vom Vestibulariskerngebiet zur Formatio
reticularis unterbaut. Die Reizung des Nucleus interstitialis und des

Tractus interstitio-spinalis hat reine Raddrehung des Kopfes zur gleichen
Seite hin zur Folge (5 durch Elektrolysepunkt gesicherte Beobachtungen).
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Die Schwelle liegt erheblich niedriger als die zur Auslésung von Kopf-
wendungen durch Reticularisreiz erforderliche. Raddrehung nach homo-
lateral kann aber auch als,,Nachbarschaftssymptom* beobachtet werden.
So haben wir durch Reizung im Bereich des Oculomotoriuskerns bei
niedrig liegender Schwelle zunichst Effekte seitens einzelner vom
Nucleus oculomotorius versorgter Augenmuskeln und bei etwas hoherer
Schwelle Raddrehung des Kopfes nach homolateral gesehen, die zweifel-
los durch Ubergreifen von ,,Stromschleifen‘‘ auf den Tractus interstitio-
spinalis bedingt war (5 Fille). Auch bei Reizung der lateral neben dem
Tractus interstitio-spinalis nochim fip gelegenen Faserbiindel konnte neben
Kopfsenken Raddrehung nach homolateral als Nebensymptom beobach-
tet werden. Die durch den Elektrolysepunkt gesetzten Leitungsunter-
brechungen waren im allgemeinen zu klein, als dafl eine abnorme Kopf-
stellung entstanden wire. In einem Falle aber, in dem durch die elek-
trolytische Lision der ganze dorsale Abschnitt des flp zerstort war, fiel
nach dem Einbrennen eine abnorme Raddrehung des Kopfes zur Gegen-
seite auf, die im Sinne des Ausfallssymptoms zu werten ist und auf eine
physiologische Daueraktivitit im Tractus interstitio-spinalis hinweist.
Bei der elektrischen Reizung der Region vor dem Nucleus ruber, also des
Nucleus praestitialis traten komplexe Effekte, nimlich Bewegung des
Kopfes nach homolateral-schrig-aufwirts kombiniert mit Raddrehung
ebenfalls nach homolateral auf. Noch weiter nach rostral befindet man
sich vor der Kreuzung der Bahnen vom Cortex und Diencephalon zur
Formatio reticularis des Mittelhirns und kann dann Raddrehung nach
kontralateral erhalten.

Besprechung
Die Kennzeichen der Neurontypen C und D

Es sei nochmals darauf hingewiesen, da8 reflektorische Kopf- und
Augenwendungen bei Labyrinthreizen gleichgerichtet sind und sich
gleichsam gegenseitig vertreten kénnen derart, daB beim nicht fixierten
Tier als Folge des Labyrinthreizes Kopfwendungen, beim fixierten Tier
hingegen Augenwendungen auftreten. Deshalb diirfen wir die Muster
unserer teils beim gefesselten, teils beim ungefesselten Kaninchen durch
Verlagerungen des ganzen Tieres oder des Kopfes getesteten Neurone —
mag auch fiir den Einzelfall ungeklirt bleiben, ob die Efferenz zu den
Hals- oder Augenmuskeln oder einer iibergeordneten Schaltstelle hin-
fithrt — zugleich fiir die reflektorische Kopf- und Augenmotorik in An-
spruch nehmen.

Nachdem die mit dem horizontalen Bogengang und einem der beiden
bertikalen Bogenginge verkniipften Schaltneurone A und B bereits
veschrieben worden sind®®44 ist es das Thema der vorliegenden Studie,
die allein mit ejinem der beiden vertikalen Bogengénge und einem analog
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reagierenden Lagereceptor verbundenen Neurone C und D unserer zen-
tralen Funktionsstruktur der Labyrinthreflexe zu behandeln. Wir haben
durch Kurvenbeispiele belegt, daf C mit dem hinteren Bogengang und
einem ebenso reagierenden Lagereceptor verkniipft ist und dement-
sprechend beim Anheben des Kopfes mit Aktivierung, beim Senken
des Kopfes mit Hemmung reagiert (siehe Abb.1, 2 und 5). Es konnte
weiterhin gezeigt werden, dal Neuron D mit dem vorderen Bogen-
gang und einem korrespondierenden Lagereceptor in Beziehung steht
und deshalb beim Senken der Kopfpartie des Tieres Aktivierung, beim
Anheben des Kopfes Hemmung erkennen 1ifit (siehe Abb.3 und 6)
Wegen der Schrigstellung der vertikalen Bogengéinge werden C und D
im Vestibulariskerngebiet bei der Kippung nach homolateral (s. Abb. 1¢),
in der Formatio reticularis bei der Kippung nach kontralateral aktiviert
und bei der Kippung in die Gegenrichtung gehemmt (Abb2¢). Aus Abb.7a
ergibt sich die Efferenz von C und D. In Aktion treten diese beiden
Neurone auf Grund ihrer Beziehungen zu den vertikalen Bogengingen
einerseits und den Mm. recti sup., inf. und obliqui andererseits bei
der kompensatorischen Raddrehung sowie aber auch bei reflektorischen
Bewegungen der Augen in der Vertikalen und in schrig vertikalen
Richtungen (siehe3?).

Eine Erklirung erfordert die Aktivitit der Neurone C und D bei der Hori-
zoatalbeschleunigung. Die Frequenz des Neurons D &ndert sich bei der Horizontal-
beschleunigung in manchen Fillen nicht nachweislich, in anderen aber sind am
Frequenzgang des Neurons D in den Vestibulariskernen umgekehrte Frequenz-
dnderungen wie im allgemeinen, also Aktivierung bei der Andrehung zur Gegen-
seite und Hemmung bei der Andrehung nach homolateral, und in der Formatio
reticularis sowie im Nucleus interstitialis bei der Andrehung nach homolateral
Aktiviernng (nicht Hemmung wie bei den Neuronen der Formatio reticularis im
allgemeinen) und bei der Drehung zur Gegenseite Frequenzabnahme zu verzeichnen
(siche Abb.3). — Diese umgekehrten Reaktionen der Neurone vom Typ D kénnten
darauf beruhen, da der vordere Bogengang, wie manche Labyrinthmodelle
lehren, nicht genau vertikal, sondern etwas nach hinten gekippt steht. In diesem
Falle muB beispielswejse im rechten vorderen Bogengang bei der Andrehung nach
rechts durch ampullopetale Strémung Hemmung und folglich im zugehérigen
Neuron des rechten Vestibulariskerngebiets sowie in dem korrespondierenden
Neuron D der linken Formatio reticularis Hemmung eintreten. — Bei den Neuronen
vom Typ C koonen ebenfalls bei der Horizontalbeschleunigung wesentliche
Frequenzinderungen ausbleiben (siche Abb.2). Gelegentlich sieht man aber
im Vestibulariskerngebiet bei der Andrehung nach homolateral eine gewisse
Zunahme der Frequenz, bei der Drehung zur Gegenseite Frequenzabnahme
und dementsprechend in der Formatio reticularis bei der Drehung zur
gleichen Seite Hemmung, zur Gegenseite Aktivierung. Die Intensitét dieser
Aktivititsinderungen bleibt aber gering und iiberdies kann bei wieder-
holter Horizontalbeschleunigung ein gewisser Wechsel der Reaktionen auffallen.
Folgende Erkléirung bietet sich an: Bisweilen steht der hintere Bogengang nicht
ganz vertikal, sondern so, dafl der Bogen nach lateral abweicht. In diesem Fall mufl
bei der Andrehung nach homolateral eine geringe ampullofugale Stromung und bei
der Andrehung zur Gegenseite ampullopetale Stromung der Endolymphe eintreten,
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was zur Folge hat, dal im homolateralen Vestibulariskerngebiet und in der kontra-
lateralen Formatio reticularis in C in abgeschwichter Form in die gleiche Richtung
gehende Frequenzinderungen zu verzeichnen sind wie bei den mit dem horizontalen
Bogengang verkniipften Neuronen A und B. DaB im Verlauf einer Serie von Hori-
zontalandrehungen die Frequenzginge variieren koénnen, hingt offenbar damit
zusammen, daf der Experimentator den Kopf des Tieres nicht immer genau
vertikal gehalten hat, sondern ein wenig in der Position Raddrehung bald nach
der einen, bald nach der anderen Seite. Fiir die mit dem horizontalen Bogengang
verbundenen Neurone bringt dies im Prinzip keine Anderung der Reaktion mit sich.
In den vertikalen Bogengangen dagegen kann schon eine geringe Verlagerung des
Kopfes im Raum die Richtung der Endolymphstromung bei der Horizontal-
beschleunigung umkehren! Nachdem diese Verhiltnisse erkannt worden sind,
werden nun auch die — bisher in unsere Vorstellungen von der Labyrinthphysiologie
nicht einzuordnenden am Froschlabyrinth gemachten — Beobachtungen von
LoweNsTEIN und SAND ™ verstindlich, daf bei der Horizontalbeschleunigung auch
in den vertikalen Bogengingen Endolymphstromungen bzw. Aktivitédtsinderungen
stattfinden kénnen, und zwar im rechten vorderen Bogengang bei der Andrehung
nach homolateral Hemmung (wie in der Tat der Frequenzgang mancher D-Neurone
ausweist) und im rechten hinteren Bogengang Aktivierung, wie sie manche C-Neu-
rone bei der Horizontalbeschleunigung zeigen. Der Grad dieser geringen Aktivitéts-
snderungen diirfte davon abhingen, wie stark bei den einzelnen Individuen die
Position der vertikalen Bogenginge von der Vertikalen abweicht.

Die Lokalisation der Neurone C und D und die BResultate der elektrischen
Reizung ‘

Nach unseren Befunden kommen in den Vestibulariskernen alle
4 Neurontypen A—D vor. Bei der elektrischen Reizung ist neben
kontraversiven Kopfwendungen hédufig Raddrehung zur Gegenseite
zu beobachten, die offensichtlich durch die kontralaterale Retikulér-
formation vermittelt wird. Da bei manchen elektrischen Reizungen der
Vestibulariskerne die Raddrehung nach kontralateral gegeniiber den
anderen Effekten ganz im Vordergrund steht, wird man mit der Moglich-
keit rechnen, daf es dortselbst Areale gibt, in denen vornebmlich Cund D
liegen. Auch in der Reitkulirformation finden sich die ,,Raddrehungs-
neurone Cund D mit A und B zusammen. Dies hat zur Folge, dall bei
der elektrischen Reizung der Formatio reticularis des frei beweglichen
Tieres neben Kopfwendungen um vertikale und schrige Achsen nicht
selten begleitende Raddrehungen, und zwar zur Seite des Neurons, sichtbar
werden. Ebenso liegen die Verhéltnisse im Nucleus praestitialis, wo wir
unter 4 Neuronen 2 vom Typ B und 2 vom Typ D fanden und bei der
elektrischen Reizung neben Kopfwendung nach homolateral-schrég-
aufwirts Raddrehung nach homolateral erzielten. Nur ausnahmsweise
tritt beim Retikularreiz in Verbindung mit ipsiversiver Kopfwendung
Raddrehung nach kontralateral auf. Im Nucleus interstitialis® und in
dem von ihm caudalwirts leitenden Tractus interstitio-spinalis haben
wir 3mal den Typ C und 2 mal Typ D gefunden (siche Abb.3 und 5).
Da bei der elektrischen Reizung des Nucleus interstitialis und seiner
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Efferenz nach 5 eigenen Beobachtungen und den Experimenten von
Hzess und HassLERS? eine reine Raddrehung nach homolateral eintritt,
miite man nach unserem Schema fordern, daB in diesen Strukturen
C und D vertreten sind*. Die Reizung einer Population von C allein

miillte neben Raddrehung nach
homolateral Kopfsenken und
von D allein neben Raddrehung
nachhomolateral Kopfheben mit
sich bringen, was nach den er-
wiahnten Reizeffekten nicht der
Fall ist. Hingegen ist die An-
wesenheit der Neurontypen A
und B im Nucleus interstitialis
und seiner Efferenz unwahr-
scheinlich, da begleitende Seit-
wendungen des Kopfes beim
elektrischen Reiz vermilt wer-
den.

Die Beziehung der C- und
D-Neurone zu den Motoneuro-
nen der Mm.recti und obliqui
(siehe Abb.7a undb) haben wir
aus den Resultaten der experi-
mentellen Reizung einzelner
Bogenginge (FLUUR®) erschlos-
sen?. Sje laBt sich auch aus
morphologischen Befunden ent-
nehmen: SzZENTAGOTHAT! ge-
lang der Nachweis, daB sich nach
der Koagulation des Nucleus
interstitialis degenerierende
Achsencylinder im rostralen und
caudalen Abschnitt des Oculo-

motoriuskerns (wo die Mm
rectus inf., sup. u. obliquus
inf. vertreten sind), nicht aber
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Abb.7a. Die Schaltneurone C und D der Formatio
reticularis bzw. des Nucleus interstitialis mit ihrer
Efferenz sind aus dem frither mitgeteilten3d laby-
rinthiren Schaltplan herausgegriffen worden. Ein-
getragen sind die Aktivitdtsverbiltnisse bei der
elektrischen Reizung der Neurone ¢ und D der
rechten Seite, z. B. des rechten Nucleus interstitialis
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Abb.7b. Gleiches Schema wie Abb.7a. Resultat der
elektrischen Reizung des D-Neurons beiderseits mit
Innervation sdmtlicher 4 Heber der Bulbi

in dessen mittlerem Abschnitt

finden, wo der Subnucleus des M. rectus internus liegt und auch nicht
im Abducenskern. C und D haben somit — insgesamt gesehen — keine
Beziehungen zu den Motoneuronen der Seitwender der Bulbi, welche

* Bei der Ausschaltung eines Nucleus interstitialis bzw. Tractus interstitio-
spinalis entsteht begreiflicherweise Raddrehung zur Gegenseite bzw. zur Seite der
erhalten geblicbenen intakten kontralateralen Strukturen, wie Hess u. HassLER
festgestellt und neuerdings HypE u. Toczek bestitigt haben.
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von, den Schaltneuronen A und B ihre Afferenz erhalten. Die reine
Raddrehung der Augen bei der elektrischen Reizung des Nucleus inter-
stitialis und seiner Efferenz — mul} also — wie sich aus unserem Schema
ablesen 14t — auf der simultanen Reizung der beiden Neuron-
bzw. Fasertypen C und D eines Nucleus interstitialis beruhen (siehe
Abb.7a).

Eine Erschlaffung der Antagonisten tritt allerdings nur unter der
Voraussetzung ein, daB die korrespondierenden Neurone der Gegenseite
reziprok gehemmt werden.

Wie erklirt sich nun aber die Tatsache, dall SZENTAGOTHAI bei seinen
Reizungen des Nucleus interstitialis bei fixiertem Kopf des Tieres Augen-
bewegungen auch in anderen Richtungen — RSeitwendungen ausge-
nommen — hervorrufen konnte? Neben Raddrehungen der Augen hat
SzenrigoTHAT relativ hiufig eine Bewegung beider Bulbi nach oben
ausgelost. Nach unserem Schema ist es nicht anders denkbar, als daBl
in diesem Falle vornehmlich D-Neurone beiderseits im Nucleus inter-
stitialis gereizt worden sind, was ja bei Lage dieser Kerne dicht neben
der Mittellinie leicht geschehen kann (siehe Abb. 8). Hierdurch werden
zwangsliufig alle 4 Heber der Bulbi innerviert. — Und wenn
SzeNTAGOTHAT durch die Reizung des Nucleus interstitialis seltener auch
Augenbewegungen nach unten hervorrief, so ist dieser Effekt unschwer
mit einer Aktivierung der C-Neurone (die durch das Anheben des Kopfes
aktiviert werden und Senkung des Kopfes bzw. der Augen vermitteln)
durch den elektrischen Reiz erklirt. Auch bei der stereotaktischen
Horsley-Clarke-Methode ist es moglich, daff in einem so kleinen
Kerngebiet die Spitze der Elektrode nicht immer genau in einen
Kern, sondern auch median zwischen beide Nuclei interstitiales geraten
konnte.

Bei einer simultanen Reizung von D beiderseits ist die resultierende
Erregungskonstellation. (siehe Abb.7b) also derart, daf durch die gleich-
zeitige Innervation des M. obliquus inferior und des M. rectus superior
nur die Hebereffekte sich manifestieren, die Raddrehungseffekte dagegen
ausbleiben; denn M. obliquus inferior und M. rectus superior wirken
bekanntlich hinsichtlich der Raddrehung antagonistisch. Sinngemil
das gleiche gilt fiir die Reizung oder natiirliche Aktivierung von C auf
beiden Seiten. Bei der simultanen Erregung von C und D einer Seite
hingegen manifestiert sich nur die Raddrehungskomponente der hierbei
innervierten Mm. obliqui und recti (siehe Abb.7a).

Im Nucleus interstitialis sind demnach Neurone lokalisiert, die je
nach der Kombination, in der sie gereizt werden, je nach der Erregungs-
konstellation, in die sie eingeordnet sind, Raddrehung oder auch Wendung
der Augen bzw. des Kopfes in der Vertikalen vermitteln konnen.
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Reziprozitit zwischen Afferenz und Efferenz im Nucleus interstitialis
und Tractus interstitio-spinalis

Wie wir friither ausgefithrt haben, kann der zentral-nervose Schalt-
plan des Labyrinthsystems vom Standpunkt des Physikers aus als eine
vermaschte Mehrfachregelanlage angesehen werden. Nun mufll sich
bekanntlich in jedem Regelkreis der Wirkungssinn des Impulsflusses
umkehren. Dies dokumentiert sich am Ganztier darin, dall die passive
Verlagerung des Kopfes mit RegelmiBigkeit — sofern iibergeordnete
Instanzen nicht eingreifen — zu einer Gegenbewegung (Magnus-Reflex)
fuhrt. Die Umkehr des Impulsflusses konnten wir sehr eindrucksvoll mit
der Tatsache nachweisen, daB jene passive Kopfbewegung, durch welche
das retikuldre Neuron aktiviert wird, und die bei der elektrischen Reizung
der Retikuldrformation resultierende Kopfwendung einander entgegen-
gerichtet zu sein pflegen. So fiihrt bei den meisten retikuldren Neuronen
(Typ A und B) die passive Verlagerung des Kopfes zur Gegenseite zur
Aktivierung, der Reticularisreiz dagegen mit RegelméBigkeit zur Kopf-
wendung nach homolateral, sei es in reiner Form, sei es in Kombination
mit Aufwirts- oder Abwirtswendungen. (Natiirlich kann durch den
elektrischen Reiz immer nur die Efferenz einer Neuronenpopulation,
nicht die des jeweils registrierten Neurons ermittelt werden.) Dieses
Prinzip 148t sich nun auch beziiglich der reflektorischen labyrinthiren
Raddrehung nachweisen: Bei den 5 Neuronen des Nucl. interstitialis bzw.
Fasern des Tractus interstitio-spinalis war Aktivierung zu erzielen durch
passive Raddrehung des Kopfes zur Gegenseite bzw. Kippung des ganzen
Tieres um die Langsachse nach kontralateral, bei der elektrischen Reizung
dagegen frat immer — wie gesagt — Raddrehung des Kopfes nach homo-
lateral auf.

Verlauf der Leitungsbahnen des Nucleus interstitialis

Der Nuecl. interstitialis erhilt, wie sich aus den vorstehenden Aus-
fithrungen ergibt, offenbar vom kontralateralen Vestibulariskerngebiet
her seine Afferenz. In der Tat ist bekannt, daB Fasern des Nucleus
triangularis vornehmlich im kontralateralen dorsalen Lingsbiindel
ascendieren (siche Abb.8). Der homolateral aufsteigende Tractus vesti-
bulo-mesencephalicus (= Deiters ascendens) diirfte danach nicht mit
dem Nucl. interstitialis Konnex gewinnen. Der Faserverlauf der im flp
descendierenden Efferenz des N. interstitialis 148t sich aus dem erwihnten
Reizeffekt erschlieBen. Nach den in unseren Schaltplan eingezeichneten
Verbindungen von C und D (siche Abb.7) ist anzunehmen, daB die
dorsomedial im flp gelegenen Fasern des Tractus interstitio-spinalis fiir
die Augenmotoneurone vornehmlich homolateral descendieren (siche
Abb.8). C gewinnt Konnex mit dem Motoneuron des Musculus rectus
inferior im gleichseitigen Oculomotoriuskern und des kontralateralen
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Musculus obliquus superior und somit wegen der Kreuzung der Troch-
learisfasern dorsal auf der Vierhiigelplatte ebenfalls mit dem homo-
lateralen Trochleariskern. (Im Falle des Nervus trochlearis ist also eine
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Abb.8. Schema der Afferenz und Efferenz des Nucleus
interstitialis. Man blickt von oben auf den Hirnstamm
von der Rautengrube bis zur Vierhiigelregion. Die Sub-
nuclei des Nucleus oculomotorius sind nach den Angaben
von SZENTAGOTHAI eingezeichnet worden. Die Ver-
bindungen des Nucleus interstitialis sind unserem
Schaltschema der XLabyrinthreflexe auf die Augen
entnommen. Weitere Erklarungen im Text

notwendige Kreuzung gleich-
sam aus dem Nervensystem.
heraus nach auBlen verlegt
worden, und zwar schon bei
den primitivsten Vertebra-
ten!) Neuron D ist verkniipft
mit dem Subnucleus des
Musculus obliquus inferior
im homolateralen, Oculo-
motoriuskern und dem Moto-
neuron des kontralateralen
Musculus rectus superior.
Die entsprechenden Fasern
des Nucleus interstitialis
diirften homolateral descen-
dieren und erst im Niveau
des IIL. Kerns die andere
Seite erreichen, und zwar in
jenen zahlreichen Kommis-
suren, die zwischen den
beiden Oculomotoriuskernen
nachgewiesen worden sind.

Es mufl deshalb unab-
héngig davon, ob bei elek-
trischen Reizungen des Trac-
tus interstitio-spinalis vor-
nehmlich afferente aufstei-
gende oder descendierende
Fasern erregt werden, der
Reizeffekt derselbe sein, d.h.
die gleichzeitige Reizung
ascendierender und descen-
dierender Fasern bringt keine

storenden antagonistischen Effekte mit sich (siehe Abb.8). So erklart
sich der véllig physiologisch anmutende Effekt der elektrischen
Reizung des Nucleus interstitialis bzw. Tractus interstitio-spinalis.

Die Funktion des Nucleus interstitialis

SzeNTAGOTHAT4 hat auf Grund seiner Degenerationsversuche den
Nucleus interstitialis richtig als einen Kern fur Raddrehungen und



Neurone der Raddrehung bei den Labyrinthstellreflexen 129

Bewegungen der Augen in der Vertikalen bezeichnet, Wir miissen hin-
zufiigen, dafl diese Aussage genauso fiir die Kopf- und Rumpfmotorik
gilt: Bei starken Intensitdten des elektrischen Reizes kommt beim
unfixierten Tier zur Raddrehung des Kopfes eine Raddrehung des
Rumpfes hinzu. Es ist aber ausdriicklich zu betonen, daf3 der Nucleus
interstitialis keineswegs das einzige Raddrehung vermittelnde Substrat
ist. Nach unseren Reizexperimenten konnen vielmehr von verschiedenen
Stellen der Formatio reticularis des Rautenhirns, der Briicke und des
Mittelhirns her neben Kopfwendungen in anderen Richtungen Rad-
drehungen bhervorgerufen werden. Diese retikuldren Schaltneurone ver-
mitteln offenbar die labyrinthérreflektorische Raddrehung der Augen,
des Kopfes sowie auch des Rumpfes ohne den Weg tiber den Nucleus
interstitialis, indem ihre Efferenz vom Niveau der Vestibulariskerne un-
mittelbar zu den Motoneuronen der Halsmuskeln und der Rumpfmuskula-
tur (SzENTAGoTHAT!) hinfithrt. Von den reticuldren Neuronen miiBlten
dann allerdings zu den Motoneuronen der Augenmuskeln Fasern — etwa
im flp — aufsteigen. — Warum aber bedarf es eines supravestibuliren, weit
rostral im Mittelhirn gelegenen Nucleus, der zur reflektorischen Augenmo-
torik in Beziehung steht? Die Antwort auf diese Frage gibt uns eine Be-
trachtung der rostralen Zufliisse des Nucleus interstitialis: Der Nucleus
interstitialis erhélt seine Afferenz vom homolateralen und kontralateralen
Colliculus superior her*. Damit wird seine Bedeutung und zugleich die Lo-
kalisation begreiflich: An diesem Kern findet offenbar die Koordination
zwischen vestibuldiren und optischen Impulsen zum Zwecke reflektorischer
Raddrehungen oder Vertikalbewegungen der Augen, des Kopfes und
Rumpfes statt, wobei die Richtung der reflektorischen Bewegung von dem
von der speziellen Reizkonstellation bestimmten Muster der Afferenz ab-
héngt ! Daf die vom Nucleus triangularis im Lingsbiindel ascendierenden
Fasern die Richtung der stattgehabten passiven XKopfverlagerung
signalisieren, kann nicht zweifelhaft sein. Aber auch dafiir, daB die vom
Colliculus superior herkommenden Fasern nicht einfach eine unspezifi-
sche aktivierende optische Afferenz herantragen, sondern die Richtung
optischer Reize melden, haben wir den experimentellen Beweis: Nach
den Untersuchungen von K.P.ScHAEFER3.P reagieren die Neurone der
tieferen Schichten des Colliculus superior vornehmlich auf optische
Bewegungsreize, nicht oder kaum auf den Lichtreiz. Und ScHAEFER

* Wenn bei unseren Kurven-Beispielen Reaktionen auf optische Reize nicht
gebracht worden sind, so hingt dies damit zusammen, daB die Registrierungen
vielfach bei bereits ermiideten Tieren gewonnen sind. In diesen Fillen aber erlischt
nach unseren Erfahrungen zuerst die optische Reagibilitit des Neurons auch dann,
wenn strukturell eine entsprechende Afferenz vorhanden ist. Im Grundsatz konnte
aber die optische Afferenz zu den Neuronen der Formatio reticularis von uns
erwiesen werden. Doch ist hieriiber bisher lediglich in einem Referat®¢ berichtet
worden.

Arch, Psychiat. Nervenkr., Bd. 204 9
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konnte zeigen, daB fir manche Neurone die Bewegung des gesehenen
Objektes von vorn nach hinten (= von der Schnauze zum Schwanz hin)
und fiir andere von hinten nach vorn, fiir wieder andere von unten nach
oben der reizwirksamste Reiz ist. Es werden also im Nucleus
interstitialis optische und vestibulére Meldungen zueinander in Beziehung
gesetzt, derart dab die eintretende Reaktion gleichsam aus der Resul-
tante beider Afferenzen hervorgeht. Dabei ist das neurophysiologische
Mittel offenbar die von uns nachgewiesene Verrechnung der Impulse
verschiedener Afferenzen am Einzelneuron®. Eine Inbeziehungsetzung
von optischen und vestibuldren gerichteten Reizen nach einfachen
mathematischen Prinzipien ist bekanntlich durch E.v.Horst® am
intakten Fisch experimentell einwandfrei erwiesen worden. Man darf
somit vermuten, daB die Einstellung der Vertikalachse des Fisches,
die gemdlB einer Resultantenbildung zwischen dem Winkel des ein-
fallenden Dauerlichts und dem Grad der Erregung der Schwererecepto-
ren (den v. HorsT durch Zentrifugieren variiert hat) erfolgt, durch den
Nucleus inferstitialis vermittelt wird, zumal seine Efferenz bei den
niederen Vertebraten bis in das unterste Riickenmark absteigt. Wir haben
damit die neurophysiologischen Vorgénge, die den von v. HoLsT erkann-
ten Mechanismen der optisch-vestibulidren Koordination zugrunde liegen,
jetzt aufzeigen konnen. (DaB bei dem Fisch die Kopfwendungen ent-
fallen, bedeutet eine Vereinfachung der entsprechenden zentralnervosen
Regulationsvorgénge.)

Der Nucleus interstitialis ist nach diesen Ausfiihrungen als ein
Spezialzentrum innerhalb der ,, Raddrehungsstrukturen’ zu betrachten,
welches der Koordination optischer Impulse mit den labyrinthiren wnd
propriozeptiven dient.

Zusammenfassung

1. Die komplexe Afferenz der ,, Raddrehungsschaltneurone’ ¢ und D
im Plan der Labyrinthstellreflexe auf die Augen® wird mit Kurven-
beispielen beschrieben. Diese C- und D-Neurone sind anzutreffen in den
Vestibulariskernen, in der Formatio reticularis des Rautenhirns, der
Briicke und des Mittelhirns; sie finden sich wahrscheinlich isoliert ohne
Beimengung anderer Typen im Nucleus interstitialis und Tractus inter-
stitio-spinalis.

2. Anunserem Schaltplan der Labyrinthreflexe 148t sich ablesen, daB
die Reizung eines Nucleus interstitialis oder Tractus interstitio-spinalis
infolge Aktivierung der C-und D-Neurone Raddrehung des Kopfes oder —
bei fixiertem Kopf — der Augen zur gleichen Seite mit sich bringen mu8.
Dies ist nach den Effekten der elektrischen Reizung mit der HEss’schen
Technik (Hess und HassrLEr) und mittels der Mikroelektrode (eigene
Untersuchungen) auch der Fall. Wenn SzENTAcOTHAT bei seinen Reizun-
gen des Nucleus interstitialis auch Heben und Senken der Augen erzeugte,
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so muf} dies auf einer Erregung der D-Neurone (Hebung der Augen) oder
der C-Neurone beider Seiten (Senkung der Augen) beruht haben. In
dieser Reizkombination manifestieren sich die Raddrehungseffekte von
Cund D nicht. Durch die Erkennung der Beziehungen der ,,Raddrehungs-
schaltneurone” zu den Motoneuronen der Mm. recti und obliqui der
Augenmuskeln, sind somit die Widerspriiche zwischen den Resultaten der
elekrischen Reizungen des Nucleus interstitialis und seiner efferenten
Bahn von Hess und HASSLER einerseits und SzeNTAGoTHAT andererseits
erklart.

3. Durch die beigebrachten Einzelneuronregistrierungen und ihre
Zusammenschau mit den tiber die Afferenz und Efferenz des Nucleus
interstitialis und die Effekte der elektrischen Reizung bekannten Tat-
sachen kann seine Funktion nunmehr klar bestimmt werden: Der N.
interstitialis ist ein Spezialkern in den weit ausgebreiteten Funktions-
strukturen fiir reflektorische Kopf- und Augenwendungen, die der
Koordination optischer und vestibulirer Signale dienen. Die Efferenz
veranlaBt gemdll dem Integral der verschiedenen Zufliisse reflektorische
Rotationen von Augen, Kopf und Rumpf um die Lingsachse oder Vertikal-
bewegungen, die zngleich die Umweltkohdrenz bei der optischen Wahr-
nehmung und die richtige Einordnung des Individuums in das Schwere-
feld der Erde gewéhrleisten.
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