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SYMBOLS AND ABBREVIATIONS
Authors have been requested to use the symbols and abbreviations listed below.

Multiples and Submultiples

T tera 10 d " deci 10!
G giga 10° ¢ centi 10
M mega 10° m milli 102
K kilo 10° I micro 10-¢
H hecto 102 n nano 10-*
dk deka 10 p pico 10~
Chemical Compounds

ACTH  adrenocorticotropin
ADP adenosine diphosphate

AMP adenosine monophosphate
ATP adenosine triphosphate
BAL British antilewisite

COA coenzyme A

2,4-D 2,4-dichlorophenoxyacetic acid

DDT 1,1,1-trichloro-2,2-di-(p-chlorophenyl)-ethane
DNA deoxyribonucleic acid

DPN diphosphopyridine nucleotide

DPNH  ditto, reduced form

EDTA  ethylenediamine tetraacetate

FAL flavine adenine dinucleotide

FADH; ditto, reduced form

GSSG glutathione, oxidized

GSH " ditto, reduced

Hb haemoglobin

Hbog ditto, oxygenated
NPN non-protein nitrogen
RNA ribonucleic acid

SH sulphydryl group

TPN triphosphopyridine nucleotide
TPNH  ditto, reduced form

Modes of Administration Doses

im intramuscular ED;, median effective dose
ip intraperitoneal ID5, ,,  infective ,,
iv intravenous LD;, ,, lethal 5
sC subcutaneous PD;, o paralytic ,,

MLD minimum lethal ,,



SYMPOSIUM XI

OPTIC AND VESTIBULAR FACTORS IN MOTOR
COORDINATION

Chairman: R. LORENTE DE NO

Moderator: R. JUNG
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ANATOMICAL BASIS OF VISUO-VESTIBULAR COORDINATION .
OF MOTILITY

J. SZENTAGOTHAI
University Medical School, Department of-Anatomy, Pécs, Hungary

In order to unravel the possible anatomical pathways of interaction of visual and vesti-
bular impulses in the control of the motor system a backward procedure is used, starting
with the motor system. As known generally, it is quite unusual for motoneurons to be
directly reached by collaterals of primary sensory neurons or by the terminals of path-
ways descending from higher centers. The former occurs exclusively in stretch reflexes
and the latter in the pyramidal system of primates. Even secondary sensory neurons
have direct synaptic connections with motoneurons in certain peculiar systems only; in
the brain stem—for example—secondary trigeminal neurons do not have direct synaptic
connections of significance with any of the motor cranial nerve nuclei (SZENTAGOTHAI
and RaskoviTs, 1958). The vestibular system appears to be exceptional in this respect,
having numerous direct connections of secondary neurons with oculomotor nuclei. There
is no connection, however, of the secondary vestibular system with spinal motoneurons,
although the vestibulo-spinal system terminates on motoneurons to a limited degree
(ScHIMERT, 1938; STAAL, 1961), but this pathway originates mainly from the lateral
vestibular nucleus (Deiters), which according to recent observation (WALBERG, BOWSER
" and BropaL, 1958) does not receive vestibular afferents.

Thus final integration of impulses impinging upon the motoneurons must to some
extent occur one step earlier, i.e., at the level of the premotor system. This brings the
reticular formation into focus from a somewhat different viewpoint to the usual one.
It has long been known from Golgi preparations, and brought forth again by the recent
Golgi analysis of SCHEIBEL and SCHEIBEL (1958), that many of the reticular formation
neurons have collaterals terminating in the motor cranial nerve nuclei but only few
authors seem to be aware of the fact that the reticular formation is the onmly direct
premotor system of the cranial nerve nuclei, in other words with the ‘pre-final common
path’. In the spinal cord the ‘reticular formation’ incorporates most of the neurons not
utilized in the formation of roots or sensory relay nuclei. Neuronal arrangement-in the
premotor part of the reticular formation is little understood at present, but a careful
analysis, with the aid of modern degeneration methods, of the brain stem reticular forma-
tion, from the viewpoint of its functioning as an immediate premotor system is fairly
rewarding. Some years ago we called attention to the fact that there are fairly restricted
regions within the brain stem reticular formation, the neurons of which have abundant
direct connections with certain groups of motoneurons. The regions labelled with arabic
numerals in the diagram (Fig. 1) are such premotor fields. The neurons, e.g., of the
interstitial nucleus (1) have numerous direct synaptic connections with the motor nuclei
of vertical recti (sup. and inf.) and oblique muscles of the eye, but none with the nuclei
of horizontal eye muscles (SZENTAGOTHAI, 1943) and additionally numerous direct con-
nectiops with the facial motoneurons, which supply frontal and periocular muscles
(SzentAcoTHAI and RaikoviTs, 1958). Therefore the region of the interstitial nucleus
of Cajal has been considered (SZENTAGOTHAI, 1943, 1950) as the immediate premotor
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Fig. 1.
Simplified diagram of the optic and vestibular pathways related to motpr coordination, as
established by degeneration methods. Each arrow represents a syst.em of uninterrupted ne.uron_s,
the point of the arrow indicating the site of the synaptic terminals. Further explanation 1n
the text.
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J. SZENTAGOTHAI

courdination center of vertical and rotatory eye-movements. It appears at first sight
difficult to reconcile this with the well coordinated and purposive (aim-directed) charac-
ter of movements which can be elicited from this region by electric stimulation of the
unrestrained animal (HAssLErR and HEess, 1954). No contradiction, however, appears if
two facts are considered: (i) that in the unrestrained animal the apparently purposive
character of the movements is not directly brought forth by the stimulation but by the
resulting chain of feedback (in this case by labyrinthine and neck reflex, etc., feedbacks),
and (ii) that the premotor neurons are arranged anatomically with respect to the general
movement patterns in which they usually participate; e.g., the premotor neurons of the
- facial neurons have two (known) premotor-loci, one for movements associated with
ocular movements in the interstitial nucleus, and another for suprahyoid-auricular-
platysmal patterns in the region (2) of the diagram (SzenTAcoTHAI and RAIKOVITS, 1958).
Another identified and circumscript premotor region exists for jaw movements (3) and,
finally, the hitherto rather controversial premotor region for norizontal eye-movements
(4), the site of which gradually becomes established in the lower pontine reticular forma-
tion. It is, however, important to realise that the neurons of these premotor systems are
almost never exclusively and/or directly premotor. As it appears from the excellent
Golgi pictures of the SCHEIBELS (1958) the same reticular formation neuron, which has
direct synaptic terminals in one cranial nerve motor nucleus, may have ascending and
descending branches to entirely different and remote regions of the brain stem. Thus
e.g., fibres descending from the interstitial nucleus of Cajal are directly premotor only
to certain oculomotor and facial neurons but only indirectly premotor to spinal moto-
neurons, to which they can have access only over further intercalated neurons (SZEN-
TAGOTHAI and SCHIMERT, 1941; STAAL, 1961).

The synthesis of optic a}ld vestibular pathways as attempted in the diagram, and pro-
posed as anatomical discussion basis for the Symposium, is based on these preliminary
reasonings on the premotor systems. Most remote and higher order connections of the
reticular formation especially with the extrapyramidal system have therefore been
excluded. In order not to render the diagram completely unintelligible, the intrinsic
connections of the reticular formation had also to be omitted. Only pathways entering
from the optic and the vestibular system directly or over relatively short well-known
relays, and the premotor systems leaving the reticular formation as well as the main
reticular feedback connections to the sensory relay nuclei have been incorporated. Only
those pathways are indicated in this diagram which have recently been ascertained
experimentally by the aid of axonal, synaptic, and retrograde cellular changes. The
diagram reckons with the fundamental construction plan of the brain stem, having an
axis or inner core, the central grey substance, and an outer core, the reticular formation.
Motor nuclei are considered as a row of appendages attached immediately to the outer
surface [although this is not literally true in case of the III, IV, VI and XII nuclei] of
the reticular core. Sensory nuclei are arranged as a second zone of appendages, and
higher integrative centers as cerebral cortex, tectum, and cerebellar cortex—with their
relay systems [e.g., pontine nuclei}—can be visualized as a somewhat discontinuous
envelope of the whole brain stem.

Many of the main pathways being known from the classical neuro-anatomical des-
criptions, no detailed description of the diagram is necessary. Attention will be called
ouly briefly to some important or relatively new facts. )

The optic system has, beside its main route to the striate cortex, direct connections to
the anterior quadrigeminal bodies. Far stronger, however, is the optic pathway relayed
to the tectum from the striate cortex (CRosBY and HENDERSON, 1948). Since there exists
no immediate neuronal connection from the tectum to the oculomotor nuclei (SZENTAGO-
THAI, 1943) their direct role in ocular movement—often mentioned even today—must
be rejected. The oculomotor neurons can be reached from the tectum relayed by the
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OPTIC AND VESTIBULAR FACTORS IN MOTOR COORDINATION

regions for vertical and rotatory movements (1) and for horizontal gaze (2). Important
direct connections between retina and midbrain reticular formation have been found
recently, most of them arising from the inferior periphery of the retina [own unpublished
. o%servation]. - )

Two efferent pathways in the optic system could recently be confirmed with modern
neuroanatomical techniques: (i) A strio-genicular tract (NAUTA and BUCHER, 1954), which
after our recent findings on the cat arises rather from cortical zones in the periphery and
outside the confines of the striate region proper. This conforms well with the physio-
logical observations of WIDEN and AJMONE MARsAN (1961). (ii) The efferent fibres of
the optic tract originally described by CAJAL can be brought to degeneration by lesions
in the anterior reticular formation of the midbrain, which is in accord with earlier
findings of GRANIT (1955). There exists a direct pathway from the midbrain reticular
formation to the striate cortex. Because of the small number of such connections it is,
however, questionable whether they can be considered as the anatomical basis of the
effects of labyrinthine stimulation on the function of striate cortical neurons (JUNG,
1959).

The vestibular system has numerous second order pathways to the oculomotor neurons,
but probably none to other motoneurons. Having been reviewed recently (SZENTAGOTHAI,
1961), they will not be considered here in detail. Strangely, the lateral vestibular nucleus,
which has numerous direct connections to oculomotor neurons, and also some to spinal
motoneurons, receives practically no direct inflow from the vestibular receptors (WAL-
BERG et al., 1958). This nucleus can receive, however, impulses of labyrinthine origin
relayed by the other vestibular nuclei over a number of different routes. One relatively
short way would lead over the fastigial nucleus (JANSEN, 1954), another over the numer-
ous commissural systems between the vestibular compiexes of both sides. Intrinsic con-
nections between different vestibular nuclei of the same sidé might exist too. Longer
circuit relays to the lateral vestibular nuclei could be effected over the reticular formation
and the indirect cerebellar route including the flocculo-nodular cortex and the fastigial
nucleus (BRopAL and TorviK, 1957). Another important source of afferents to the lateral
vestibular nucleus is the direct cerebello-cortical vestibular pathway of WALBERG and
JANSEN (1961). These relatively new findings show clearly—a fact mentioned already
by LORENTE DE N§ (1931, 1933)—that the vestibular nuclei are not simply a relay station '
of labyrinthine impulses, but places where by interaction between the vestibular com-
plexes of both sides, the cerebellum, especially the fastigial nuclei, and the reticular
formation, considerable transformation is effected. The systems mentioned are connected
with one another in numerous complete or incomplete circles, at the many synaptic
junctions of which there is ample opportunity for other systems to feed in their own
impulses.

From all parts of the vestibular nuclei there are numerous direct connections to the
* reticular formation, especially to the regions functioning as premotor ocular systems
(1, 4). Additionally there is a fairly strong fibre system from the medial and the lateral
vestibular nuclei to the deeper layers of the tectum. In the reverse sense there is a strong
pathway from the interstitial nucleus region to the ipsilateral medial vestibular nucleus
(PompEIANO and BRoDAL, 1957) and we could observe fairly abundant connections from
the mesencephalo-pontine Teticular formation to the Deiters. nucleus. This system is
predominantly crossed. These recent observations made with the aid of modern degener-
ation methods show how correct the views of LORENTE DE N6 (1931, 1933) about the
role played by the reticular formation in the vestibulo-ocular reflexes, and his two
principles of the ‘multiplicity’ and ‘reciprocity’ of connections had been.

The inner core of the brain stem, i.e., the central grey substance, is little concerned
with these mechanisms. The numerous secondary vestibular connections especially to
the anterior part of this region (Darkschewitsch nucleus) and the strong inhibitory in-
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fluence on oculomotor neurons exerted from this region (SzENTAGOTHAI and SCHAB,
1956), as well as the numerous interconnections between the inner and outer core
indicate that the central grey substance may also play an important role in the visuo-
vestibular’ coordination, probably bringing in the influence of vegetative mechanisms.
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DISCUSSION

"SUPRAVESTIBULARE EINFLUSSE AUF DIE MOTORIK UND DIE
VISUO-VESTIBULARE KOORDINATION

R. HASSLER

Max-Planck-Institut fir Hirnforschﬁng, Neuroanatomische Abteilung,
Freiburg/Breisgau, Deutschland

SZENTAGOTHAI hat eindrucksvoll dargelegt, daB die vestibuldren Systeme mit den Neuro-
nen der Augen-Muskelkerne. unmittelbar und mit den Motoneuronen iiber zwischen-
geschaltete Neurone verbunden sind. DaB viele vestibuldre Reflexverbindungen durch
Anteile der Formatio reticularis geschlossen werden, ist bekannt. Fiir die Analyse ist es
aber nicht forderlich, die ganze Formatio reticularis, die so schlecht definiert ist, als
‘pre-final common path’ zu bezeichnen und im Bereich des Riickenmarks die meisten
Neurone, die nicht zu den Wurzeln oder den sensiblen Schaltkernen gehoren, in die
Formatio reticularis einzubeziehen. Die Beschrinkung auf den Processus reticularis von
CaJAL im Riickenmark erscheint zweckmiBiger. Jetzt besteht die Aufgabe darin, fest
umschriebene Neuronensysteme mit speziellen Funktionen aus der Formatio reticularis
auszusondern. Fiir das System des Nucleus interstitialis Cajal hat SZENTAGOTHAT dariiber
referiert. Dieses ist eines der vier supravestibularen Funktionssysteme.

Die vestibuliren Einfliisse auf die motorische Koordination sind nur zu einem kleinen
Teil direkt. Uberwiegend werden die vestibuliren Erregungen erst zu anderen Koordi-
nationsapparaten, vor allem den supravestibuliren Kernen oder dem Kleinhirn {iber-
mittelt. Von diesen supravestibuliren Kernen geht dann nach Verrechnung der vesti-
buliren mit anderen Erregungszufliissen die Steuerung der peripheren motorischen
Apparate aus, um die durch die jeweilige Korper- und Kopfhaltung bedingten' Korrek-
turen in die motorischen Akte einzubauen.

Das Neuronensystem des Nucleus interstitialis mit seinen verzweigten und vielfiltigen
ascendierenden (Collateral-)Verbindungen reprisentiert funktionell nach den Unter-
suchungen mit Hess Drehbewegungen um die Langsachse. Afferenzen erhilt der Nucleus
interstitialis aus dem Tractus vestibulo-mesencephalicus homolateralis (von SPITZER und

- Muskens) und iiber Collateralen aus Fasern des Brachium conjunctivum neben descen-
dierenden Fasern aus dem GroBhirn. Verbindungen vom optischen System zum Nucleus
interstitialis sind nicht bekannt. Der Nucleus interstitialis ist demnach ein vestibulo-
proprioceptiver Koordinationsapparat fiir die Raddrehbewegungen. Andere supravesti-
bulire Systeme, welche eine bestimmte Bewegungsrichtung repriasentieren, sind der
Nucleus praecommissuralis und seine Verbindungen fiir die Senkbewegungen, der
Nucleus praestitialis oder interstitialis ventralis fiir die Hebebewegungen mit seinen ascen-
dierenden Collateralen (s. HASSLER. 1960). Der Apparat fiir die Wendebewegungen nach
der gleichen Seite ist ein vestibulo-reticulo-thalamisches Neuronensystem, welches sich
aus einem bestimmten Sektor der mesencephalen Formatio reticularis rekrutiert (HASSLER
1956). Die Reizung dieser supravestibuliren Systeme bewirkt beim encéphale isolé
(Hype und ELIASSON) entsprechende Augenbewegungen in bestimmter Richtung. Bei der
intakten Katze kommen die gleichen Augenbewegungen zustande, wenn die Kopf- und
Korperbewegungen verhindert werden. Die supravestibuldren Systeme schicken ihre
Efferenzen durch das hintere Lingsbiindel zu Riickenmark und Oblongata, wo sie liber
Zwischenneurone Kontakt mit den Motoneuronen erlangen.
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Die vier besprochenen supravestibuliren neuronalen Apparate haben ascendierende
Verbindungen zu bestimmten Thalamuskernen: Der Apparat fiir die ipsiversiven Wen-
dungen zum Nucleus ventro-intermedius (V.im), der Apparat fiir die Drehbewegungen
durch interstitio-thalamische Fasern zum Nucleus ventro-oralis internus (V.o.i.) und der
Apparat fiir Hebebewegungen durch praestitiothalamische Fasern .zum medialen Rand
des gleichen Kerns. Diese Ventralkerne des Thalamus projizieren zur GroB8hirnrinde,
und zwar zum Bereich der Centralregion und der praemotorischen Felder (bei der Katze
beiderseits vom Sulcus praesylvius). Von diesen corticalen Gegenden konnen mit (etwas
modifizierter) Hess’scher Technik die gleichen Bewegungseffekte mit Schwellenreizen
erzielt werden: ipsiversive Wendungen, Raddrehungen und Hebungen (HASSLER 1959/
60). Diese mesencephalen Systeme der richtungsbestimmten Bewegungen gliedern sich
also in einen zum Riickenmark absteigenden und einen aufsteigenden Ast zu dep pra-
motorischen Feldern im frontalen Cortex. Aber auch hier gibt es keine visuo-vestibulire
Koordination, weil auch diesen Feldern spezifische Erregungszufliisse aus dem visuellen
System fehlen.

Eine solche Koordination zwischen spezifischen optischen und vestibuldren Erregun-
gen, zusammen mit sensiblen Erregungen, erfolgt nur im Tectum opticum, im Klein-
hirnwurm und im visuellen Cortex. Uber die supravestibuliaren Kerne erhdlt das Tectum
opticum indirekt vestibuldre Impulse zusitzlich zum bekannten Erregungszufluf3 aus den
visuellen und sensiblen Systemen. Das Tectum opticum ist-also ein visuo-vestibulo-
proprioceptivo-sensibler Integrationsapparat, der erst bei den Primaten funktionell
zuriicktritt. J. APTER hat physiologisch nachgewiesen, da das Tectum opticum ein
Richtfeld fiir Augen- und Kopf-Bewegungen ist. Reizungen an freibeweglichen Katzen
ergeben Kopf- und Augenbewegungen in einer definierten Richtung, meist zur Gegen-
seite und nach oben. (HEss, BUCHER, Birai). Diese Effekte werden durch tecto-spinale
Fasern vermittelt. AKERT bezeichnete sie als optischen Greifreflex.

Anatomisch ist weder im Geniculatum laterale noch im visuellen Cortex eine Kon-
vergenz vestibuldrer Impulse aufgedeckt; im Geniculatum ist sie sogar sehr unwahr-
scheinlich. Dagegen bieten bestimmte Kerne des Pulvinar die anatomischen Vorausset-
~zungen fiir eine visuo-vestibulare Coordination. Die visuellen Rindenfelder erhalten
auBer den spezifischen subcorticalen Afferenzen vom Geniculatum laterale und einigen
Pulvinarkernen noch Erregungszufliisse von den frontalen Blickfeldern durch das grofe
fronto-occipitale Associationsbiindel, den Fasciculus longitudinalis superior.
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NEURONENTATIGKEIT DER VESTIBULARISKERNE UND DER
FORMATIO RETICULARIS

F. DUENSING

'Universitits-Nervenklinik, Gottingen, Deutschland

Es soll versucht werden, die Muster der Neurone der Vestibulariskerne und der For-
matio reticularis, wie sie vornehmlich bei Labyrinthreizen zutage treten, zu bestimmten
reflektorischen Vorgingen am Kopf und den Augen in Beziehung zu sefzen.

. Vestibulariskerne: ADRIAN, GERNANDT, ECKEL stimmen darin iiberein, dass die meis-
ten Neurone bei der Andrehung in der Horizontalebene nach homolateral mit Frequenz-
steigerung und bei der Andrehung nach kontralateral mit Frequenzminderung bzw.
Blockierung antworten (Typ I nach GERNANDT). Dariiberhinaus haben sich bei eigenen
Untersuchungen, die simtlich zusammen mit K. P. ScHAEFER durchgefiihrt worden sind,
Neurone gefunden, welche umgekehrt reagieren. Offenbar ist das Prinzip der reziproken
Innervation schon in einer afferenten sensorischen Struktur angelegt. GERNANDT’S Neu-
rone, die bei der Andrehung nach beiden Seiten mit einer Aktivierung antworten, konn-
ten wir ebenfalls registrieren. Sie vermitteln u.E. eine richtungsunspezifische labyrin-
thire Afferenz zum Wecksystem. Das exquisit seltene Erregungsmuster mit Hemmung
bei der Horizontalbeschleunigung nach beiden Seiten diirfte den gehemmten ‘arousal’-
Neuronen entsprechen. '

Dadurch dass wir unter Einstellung eines Neurons Drehungen und Kippungen durch-
gefiihrt haben, liess sich nachweisen, dass hiufig mehrere Sinnesapparate des Labyrinths
auf das gleiche Neuron im Vestibulariskerngebiet einwirken.

Voft den verschiedenen Konvergenztypen sollen zwei vermutlich fiir die Entstehung
der MaGNus-Reflexe besonders wichtige herausgegriffen werden: Die mit dem horizon-
talen Bodengang verkniipften Neurone vom Typ I lassen sich auf Grund der Reaktion
_ bei der Kippung um eine quere Achse in zwei Gruppen unterteilen. Der eine Typ (A)
antwortet beim Heben des Kopfes mit Aktivierung und beim Senken des Kopfes mit
Frequenzabnahme. Er ist wahrscheinlich auch mit dem hinteren Bogengang verbunden
(s.Fig.). Der zweite Typ (B) zeigt umgekehrt beim Senken des Kopfes Aktivierung und
muss vom vorderen Bogengang abhingig sein. Beide Typen reagieren bei der Kippung
nach homolateral (ampullofugale Stromung-sowohl im vorderen als auch im hinteren
vertikalen Bogengang) mit Aktivitdtszuwachs, bei Kippung nach kontralateral mit Hem-
mung. Beim fixierten Tier schliessen sich an diese Bogengangsreaktionen nicht selten
gleichgerichtete Lagereaktionen an, wie L. SCHOEN schon bei Knochenfischen beobachtet
hat. Die von LoRENTE DE N6 und KoELLA postulierte Zusammenarbeit von Bogengangs-
reiz und Lagereiz lasst sich somit in mikroelektrophysiologischer Ebene bestitigen. Es
existieren aber neben den beschriebenen ‘Konvergenzneuronen’, denen unser Interesse
gegolten hat, auch solche, die nur Bogengangsreaktionen oder nur Lagereaktionen auf-
weisen.

Formatio reticularis: Wir beschrinken uns auf die vom Labyrinth spezifisch abhén-
gigen Neurone. GERNANDT hat als erster gezeigt, dass Neurone der lateralen Formatio
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Hypothetisches neuronales Schaltschema der Labyrinthstellreflexe auf den Kopf. Von oben
nach unten: Labyrinthe, Rautenhirnquerschnitt von vorn gesehen, Querschnitt der Vorderhdrner
des Halsmarks von oben, sowie ein schematischer Querschnitt der Halswirbelsdule mit zwei
dorsalen und zwei ventralen Muskelgruppen. Die Ampullen des horizontalen und hinteren verti-
kalen Bogenganges sind mit Neuron A, die Ampullen des horizontalen und vorderen vertikalen
Bogenganges mit Neuron B im Vestibulariskerngebiet verkniipft. Von dort fiihrt der Impulsfluss
zu A und B der contralateralen Formatio reticularis. Ein Neuron der Formatio reticularis tritt
zu drei Gruppen von Motoneuronen in Beziehung. Eingetragen sind die Aktivitatsverhéltnisse
bei einer Horizontalbeschleunigung nach links mit reflektorischer Kopfwendung' nach rechts.
Durch die Impulsverrechnung — Ausloschung gleicher Betrdge von Hemmung (—) und
Aktivierung (+) — an den Motoneuronen werden die Rechtswender aktiviert, die Linkswender
gehemmt. Nicht eingezeichnet sind die iibrigen Afferenzen der retikuliren Neurone. Die poly-
synhaptische Fortleitung in der Formatio reticularis ist nicht beriicksichtigt worden.

reticularis auf Horizontalbeschleunigung ' mit reziproken Reaktionen ‘antworten konnen.
Wir selbst haben die Neurone der medialen Formatio reticularis am ungefesselten Kanin-
chen im Niveau von Bulbus und Pons untersucht, wiederum unter Anwendung von
Drehungen und Kippungen sowie bei passiven und aktiven Kopfwendungen. Dabei lies-
sen sich die beiden beschriebenen Konvergenztypen des Vestibulariskerngebietes in der
Reticularis der Gegenseite nachweisen (s. Fig.). Es fand sich also ein Neurontyp, der bei
'der Rotation oder der passiven Kopfwendung zur Gegenseite sowie beim Anheben des
Kopfes eine Aktivierung erfahrt und zweitens ein Typ, der durch passive Kopfwendung
zur Gegenseite einerseits und Kopfsenken andererseits aktiviert wird. Gleichlaufige toni-
sche Reaktionen konnen auch hier folgen. Dass einzelne Neurone bei der passiven Kopf-
wendung nach homolateral eine Aktivierung zeigen, sei nur beildufig erwahnt.
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Passive und aktive Kopfwendungen korrelicren im allgemeinen mit umgekehrten
Mustern des retikuliren Neurons, eine Bestitigung der von E. v. HoLsT und MITTEL-
- STAEDT angénommenen Gegenschaltung von Labyrinth und Cortex. Eine Wechselwir-
~ kung von Labyrinth und iibergeordneten Instanzen auf das retikulire Neuron zeigt sich
sehr eindrucksvoll, wenn das frei bewegliche Tier wihrend einer horizontalen Drehung
aktive Kopfwendungen ausfiihrt. Ein in der rechten Reticularis gelegenes Neuron wird -
durch Rotation nach links aktiviert, wobei der Kopf eine reflektorische Rechtswendung
ausfiihrt. Bei einer aktiven Kopfwendung nach links werden die Entladungen voriiber-
gehend unterbrochen. Und die bei der Rech‘tsax‘ldrehung eintretende Blockierung dieses
Neurons wird durch aktive Rechtswendiing des Kopfes in Aktivierung umgewandelt.
Nach diesen Beobachtungen iibt der Cortex auf das retikulire Neuron einen starkeren
EinfluB aus als das Labyrinth. Um iiber die Efferenz der medialen Reticularis Anhalts-
punkte zu gewinnen, haben wir mittels der in situ belassenen Mikroelektrode des ofteren
elektrische Reizungen vorgenommen. In der Horizontalebene erfolgte dabei eine Kopf-
wendung — sei es in reiner Form, sei es im Rahmen einer komplexeren Bewegung —
zur Seite des Neurons. Von den dorsalen Bereichen der medialen Reticularis liess sich
iiberdies teilweise als Komponente Kopfsenken und von den ventralen Bereichen Kopf-
heben auslosen. (Die bei hoheren Reizintensititen sichtbaren Anderungen der Gesamt-
motorik miissen hier unberiicksichtigt bleiben.)

Nach unseren Beobachtungen ist anzunehmen, dass die retikuldren Neurone zwischen
Vestibulariskerne und Motoneurone der Halsmuskulatur — wahrscheinlich polysynhap-
tisch — eingeschaltet sind. Es fragt sich nun aber, auf welche Weise trotz der beschrie-
benen Konvergenz geordnete reflektorische Gegenbewegungen des Kopfes sich manifes-
tieren konnen. Hier bietet sich die Hypothese an, dass der komplexen labyrinthdren
Afferenz des einzelnen retikuliren Neurons eine spiegelbildliche Efferenz entspricht.
Es muss dann ein retikulires Neuron zu mehreren Gruppen von Motoneuronen in Be-
ziehung stehen (s. Fig.). Durch Rekonstruktion der Aktivititsverhiltnisse in der stark
schematisiert aufgezeichneten Funktionsstruktur lasst sich zeigen, dass beim aktuellen
Stellreflex ‘durch Verrechnung gleicher Betrige aktivierender und hemmender Impulse
an den Motoneuronen koordinierte Innervationen der Halsmuskeln zustandekommen
miissen. Dies gilt fiir die Stelireflexe um vertikale und quere Achsen. Als Beispiel sind
in die Figur die Aktivitdtsverhiltnisse bei einer Rotation nach links eingetragen. Zur
Erklirung der Raddrehung miisste ein weiteres Neuron eingefiigt werden, auf das hier
aber nicht niher eingegangen werden soll.

Die Elemente der Formatio reticularis erhalten neben den labyrinthiren noch weitere
Afferenzen. Durch Rumpfwendung bei fixiertem Kopf liess sich in einigen Fillen zeigen,
dass sie auch von Halsrezeptoren her beeinflusst werden und zwar zum kontralateralen
horizontalen Bogengang teils gleichsinnig, teils reziprok. Haufig reagieren die gleichen
Neurone auch auf taktile und akustische Reize, doch sind die Antworten in der Regel
von kiirzerer Dauer als bei den ‘arousal’-Einheiten. Bei einigen vom Labyrinth abhin-
gigen retikulidren Neuronen haben wir auch Aktivierungen durch optische Bewegungs-
reize gesehen, die moglicherweise der optisch-vestibuldren Koordination dienen.

Es seien noch einige Bemerkungen iiber die Neuronenaktivitit im Hirnstamm beim
Nystagmus angefiigt. Das Problem, wie und an welchem Ort die rasche Phase — eine
Korrekturbewegung (JUNG) — entsteht, ist nach wie vor Gegenstand der Diskussion.
SpieGeL verlegt die Rhythmik in die Vestibulariskerne, LORENTE DE N6 in die Formatio
reticularis, nach deren Zerstorung sie aufhort. Ref. hat zusammen mit K. P. SCHAEFER
bei horizontalen Drehbeschleunigungen des fixierten Kaninchens in Neuronen der Vesti-
bulariskerne verschiedenartige nystagmische Modulationen nachweisen konnen %, Von
diesen ist am wichtigsten die reziproke Beeinflussung des Typs 1 im Nucleus triangularis.
Man sieht also bei der Andrehung nach homolateral mit der raschen Phase koordinierte
Unterbrechungen der Aktivierung. Bei der Andrehung nach kontralateral sind umgekehrt
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nystagmusabhingige Aktivierungen nachweisbar, die bei starker Hemmung der Spon-
tanaktivitdit aber auch fehlen kdnnen, so dass sie wohl als ein sekundires Phinomen
betrachtet werden miissen. Auch in der medialen Reticularis des Rautenhirns und der
Briicke lassen sich rhythmische Modulationen der Einheiten registrieren, die beim fixier-
ten Tier relativ fest mit dem Nystagmus gekoppelt sein konnen %; beim frei beweglichen
Versuchstier haben wir dagegen nur lockere Zuordnungen gesehen. Eine Synthese dieser
Befunde ist heute noch nicht méglich. Dass die Formatio reticularis fiir die Entstehung
der Rhythmik wichtig ist, lehren Reizexperimente von BERGMANN, LACHMANN und MoN-
NIER, die im Niveau des Diencephalons und Mesencephalons einen ‘zentralen Nystagmus’
erzeugen konnten. Moglicherweise hat auch der von FAULKNER und HYDE durch Reizung
bestimmter Gebiete der Reticularis elektrisch ausgeloste ‘Zentrierungsmechanismus’ der
Augen Beziehungen zur raschen Phase des Nystagmus.
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An nicht narkotisierten, frei beweglichen Kaninchen wurden in weiteren Versuchsreihen
extrazellulire Mikroableitungen im Tectum opticum durchgefiihrt. Die Lage der Elek-
trodenspitze konnte jeweils durch einen Elektrolysepunkt markiert und in histologischen
Serienschnitten einzelnen Strukturen des Colliculus rostralis zugeordnet werden. Die
iberwiegende Mehrheit der abgeleiteten 50 Neurone zeigte keine Spontanentladungen,
auch nicht bei gedffneten Augen. Alle Neurone reagierten auf optische Bewegungsreize
im Bereich des kontralateralen Gesichtsfeldes, dagegen nur 23 Neurone auf diffuse
Lichtreize (Flackerlicht). Die lichtaktivierten Neurone fanden sich vorwiegend im Stratum
griseum superficiale, die Neurone des Stratum griseum profundum reagierten im allge-
meinen nur auf optische Bewegungsreize. Die in der angrenzenden Formatio reticularis
gelegenen Neurone sprachen wieder auf Licht- und Bewegungsreize an, lieBen sich
hierbei aber vom rechten und vom linken Auge her aktivieren. Mehrere Neurone des
Tectum opticum antworteten auf optische Bewegungsreize richtungs-spezifisch. Die
Titigkeit der Neurone des Tectum opticum beim optokinetischen Nystagmus (konstanter
Drehreiz bei geoffneten Augen) war gering; inkonstante Entladungen konnten lediglich
wihrend der raschen Nystagmus-Phase und gegen Ende der langsamen Phase beobachtet
werden. Bei arousal-Reizen, vestibuldren Einfliissen sowie aktiven und passiven Kopfbe-
wegungen erfolgte im allgemeinen keine Aktivierung. Die elektrische Reizung am Ort
der Ableitung fiihrte nicht selten zu einem ruckartigen Senken des Kopfes und einer
kriftigen Innervation der hinteren Extremititen. Kopfwendungen zur Seite des Reizortes
traten erst bei Reizung der dem Tectum opticum benachbarten Formatio reticularis auf.
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