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Einleitung

Nach zusammenfassenden Darstellungen von STrIN, MAYER-
Gross®, METZGER, JUNG 38 u.a. hat es bisher keine Theorie vermocht,
das Bewegungssehen befriedigend zu erkléren. v. BUDDENBROCK'? weist
darauf hin, daB das Bewegungssehen eine eigenartige Mittelstellung
zwischen den einfachen Licht- und Schattenreflexen der niederen Tier-
welt und dem Objekterkennen hoherer Vertebraten und des Menschen
einnimmt. Von zoologischer Seite liegen einige Beobachtungen in dieser
Richtung vor14-17.32, Tm wesentlichen ist das Bewegungssehen bis heute
eine Doméne psychologisch orientierter Forschungsrichtungen gewesen,
wie aus den Untersuchungen von ExXNER23, WERTHEIMER®>, KOFFKA 40
u.a. hervorgeht.

Die Elektrophysiologie ermdglicht es, die Tatigkeit einzelner Neurone
mit der Mikroelektrode direkt abzuleiten. Bei der Untersuchung von
Bewegungsvorgingen kann auf den Nachweis einer von vielen Faktoren
mitbestimmten optomotorischen Reaktion oder die subjektiven Angaben
des psychologischen Experiments zunéchst verzichtet werden. Uber das
visuelle System, speziell die Sehrinde und die vestibuliren Hirnzentren,
liegen auch schon einige Untersuchungen mit Mikroelektroden vor (siehe
June 38 ; DUENSING u. SCHAEFER?:2¢; BAUMGARTNER). Dagegen fehlen
genauere Angaben iiber die integrativen Strukturen, welche die optisch-
vestibulire Koordination und somit auch die Orientierung im Raum
gewihrleisten. Das eigentliche Problem scheint sich offensichtlich auf die
Wahrnehmung von Bewegungsreizen und die Auffindung hierzu geeigne-
ter Neuronensysteme zu konzentrieren. Diese miiiten auch den opto-
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kinetischen Nystagmus vermitteln und gleichzeitig — um den verhal-
tensphysiologischen Aspekt zu beriicksichtigen — das Herannahen
bedrohlicher Objekte oder anderer im seitlichen Blickfeld auftauchender
bewegter Gegenstande mitteilen.

Von dieser Uberlegung ausgehend erschien es sinnvoll, das Tectum
opticum des Kaninchens mit Mikroelektroden zu untersuchen. Dieser
Hirnteil bildet bei niederen Tieren die eigentliche Sehsphére, in der im
wesentlichen einfache Hell-Dunkel-Reize und bewegte Reizmuster ver-
arbeitet werden, wihrend das Objekterkennen in stirkerem Mafle der
GroBhirnrinde vorbehalten bleibt17-29,39,56,63, Wir wissen noch wenig iiber
die neuronale Aktivitit des Tectum opticum. Nur Untersuchungen bei
Froschen von LETTvIN u. Mitarb.43:4, MATURANA u. Mitarb.45-47 und
GrUSSER-CORNEHLS u. Mitarb.?® haben uns gezeigt, daBl das retino-
tectale System Neurone aufweist, die auf bewegte Reizmuster ansprechen.
Im Gegensatz zum Cortex, der in anatomischer und physiologischer Hin-
sicht schon sehr komplizierte Verhiltnisse aufweist, ist das Tectum
opticam des Kaninchens noch relativ einfach strukturiert (siche Sparz57).
Es stellt mit seinen sieben Zell- und Faserschichten gewissermaBen ein
vereinfachies Modell der Grofhirnrinde dar, so daB die Moglichkeit gegeben
ist, Substrat und Funktion zueinander in Beziehung zu setzen und die
funktionelle Verarbeitung eines Bewegungsreizes ,,schichtweise** zu ver-
folgen.

Die vorliegenden Untersuchungen sind an frei beweglichen, wachen Tieren
durchgefiihrt worden. Da8 die MeBgenauigkeit der Ergebnisse unter diesen Umstéin-
den durch die unkontrollierten Spontanbewegungen und nicht iibersehbaren Gegen-
regulationen beeintréchtigt ist, war zu erwarten. Andererseits bestand aber Gelegen-
heit, die einzelnen Tectum-Neurone in stundenlangen Versuchen einer Vielzahl von
Testreizen zu unterziehen und ihre Titigkeit unter biologischen Bedingungen
kennenzulernen. Soll hier zunéchst die Spontantitigkeit der Tectum-Neurone, die
GrdBe ihrer receptorischen Felder sowie ihr Verhalten auf Bewegungs- und Licht-
reize beschrieben werden, so kommen in einer folgenden Mitteilung die Entladungs-

muster bei Arousalreizen, rotatorischen Beschleunigungsreizen und bei aktiven Zu-
wendebewegungen der Versuchstiere zur Darstellung.

Methodik

Als Versuchstiere dienten Kaninchen mit einem Gewicht von 3—6 kg. Nach Vor-
behandlung mit Atropin wurde in leichter Athernarkose die Kopfhaut gespalten und
parasagittal vor der Lambdanaht ein 5 mm breites Bohrloch angelegt. Es wurde
darauf geachtet, daf die Lamina interna als diinne Knochenlamelle erhalten blieb.
Mit einer feinen Pinzette konnte diese dann im Zentrum des Bohrloches aufgeklappt
und die Dura in einem Bereich von wenigen Quadratmillimetern freigelegt: werden.
Dies erméglichte dann die Einfithrung der Mikroelektrode, ohne daB es zu Hirn-
pulsationen kam.

Drei weitere kleine Bohrlécher dienten der Befestigung von Schriiubchen-
Elektroden aus Silber oder Kupfer, welche als indifferente Elektrode fiir die Mikro-
ableitung und zur bipolaren Ableitung des EEG angebracht wurden. Diese erwiesen
sich gleichzeitig als sehr niitzlich zur Verankerung eines Sockels, der aus Zahnzement
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bestand und um das Bohrloch herumgelegt wurde. In diesen Sockel wurden auch die
beiden Litzen eines Telefonkabels eingemauert. Die eine Litze diente als Ableitkabel
fiir die indifferente Elektrode, die andere stand frei in der Luft und wurde als Uber-
trigerkabel fiir die Mikropotentiale benutzt. Die Mikroelekirode konnte im akuten
Versuch jeweils an das freie Ende dieser Litze angelotet werden. Die Ableitung des
Nystagmus und der Aktionspotentiale der Hals- oder Extremitédten-Muskulatur
erfolgte iiber feine Kupferlackdrihte, die ebenfalls in Narkose in die Muskeln ein-
gendht wurden und das Tier spiter in seiner freien Beweglichkeit nicht behinderten.

Bereits nach wenigen Vorversuchen ergab sich die Notwendigkeit, die freie
Beweglichkeit der Versuchstiere zu begrenzen. Die Tiere sollten zwar aktive und
passive Kopfbewegungen ausfithren, sowie auf Lage- und Beschleunigungsreize
ungehindert reagieren kénnen, andererseits aber doch nicht fortlaufen und bei rota-
torischen Beschleunigungsreizen nicht den Drehpunkt verlassen. Zu beiden Seiten
und am hinteren Ende eines schmalen Tierbrettes wurde daher ein grobmaschiges
Drahtgitter angebracht, dessen Seitenwinde abnehmbar waren, die Kopfpartie aber
beiderseits und frontal offengelassen. Die Tiere wagten es im allgemeinen nicht, nach
vorwirts-abwirts, 1,50 m in die Tiefe, zu springen und blieben bei Dreh- und Kipp-
bewegungen still sitzen. Das jeweilige Ableitkabel war so lang, daf es die Kopf-
bewegungen nicht behinderte und notfalls auch beim Sprung nach vorn auf den
FuBboden nicht aus der Verankerung gerissen wurde. In einigen Fillen gelang
es sogar, das bereits registrierte Neuron auch nach einem Sprung ,,in die Tiefe
weiterhin abzuleiten.

Das Tierbrett konnte in der bitemporalen und sagittalen Achse gekippt werden.
Es war auf einem elektronisch gestenerten Drehstuhl von der Fa. Ténnies, Freiburg,
befestigt, so daB sich Lage-Reflexe und Beschleunigungsreaktionen kombiniert oder
nacheinander priifen lieBen. Die Aktionspotentiale wurden auf den am Drehstuhl
befestigten kondensator-gekoppelten Vorverstirker gegeben und iiber Schleifringe
dem Hauptoscillographen zugeleitet. Dags Versuchsprotokoll wurde auf Tonband auf-
genommen, so daB das Tierverhalten im akuten Versuch beschrieben werden konnte.
Ein mit einem Verstirkerkanal verbundenes Mikrophon lieB eine Lautstirkekurve
entstehen, welche beim Auswerten des Kurvenmaterials durch Abhdren des Ton-
bandes identifiziert wurde. Die Registrierung dieser Vorgénge geschah mittels der
von Ténnies gebauten Kamera ,,Recordine®.

An die Registrierung der Neurone wurden regelmiBig elektrische Reizungen mit
Hilfe eines ebenfalls von Ténnies entwickelten Reizgerdtes angeschlossen. Die nach
Frequenz und Dauer variierten Rechiteckimpulse wurden iiber die Mikro-Elekirode
geschickt und der jeweilige Reizerfolg beobachtet oder in einigen Féllen auch
gefilmt. In gleicher Weise erfolgte dann auch die Markierung der Elektrodenspitze
durch eine elektrolytische Lision des Gewebes, jedoch mit einem batteriegespeisten
Reizgeriit, das die Applikation eines langsam ansteigenden Gleichstromes von etwa
120 Mikroampere und 7 sec Dauer gestattote (siche auch v. BauMcarTEN u. Mit-
arb.19), Nach Versuchsende wurden die Tiere durch Uberdosierung von Ather oder
Evipan getotet und die Gehirne nach Fixation mit 4%/;igem Formalin in Paraffin
eingebettet und in Serie geschnitten. Die Farbung der Schnittpréparate erfolgte nach
WereerT und teilweise nach Nissr. In Anbetracht der markanten histologischen
Struktur des Tectum opticum lieB sich die Lage der Elekirolysepunkte ohne groBere
Schwierigkeiten genau festlegen.

Die Wahl der Elektroden wurde durch vorangehende Versuchsreihen bestimmt,
in denen mit Erfolg glasisolierte Elektroden aus 10—25 p Platindraht zur Anwen-
dung kamen. Diese Elektroden hatten den Vorteil, da8 sie relativ stabil waren und
sich mit Hilfe einer feinen, an ihren Enden isolierten Pinzette ohne Verwendung
eines besonderen Elektrodenhalters in das Gehirn einfithren lieBen. Die Elektroden-
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spitzen waren mit 25—50 w immerhin so dick, dafl die Ableitung von einzelnen
¥asern des Tectum opticum mit einiger Sicherheit vermieden werden konnte. Im
Einstrahlungsgebiet des Tractus opticus lieBen sich lediglich Massenpotentiale mit
den bekannten Kriterien der Opticusfasern registrieren. Die Auffindung der Tectum-
Neurone bereitete insofern gewisse Schwierigkeiten, als diese meist keine Spontan-
aktivitit besaBen und unter fortwihrender Applikation von Bewegungsreizen auf-
gesucht werden muBten.

Folgende Punkte wurden wihrend der Versuche besonders beriicksichtigt:

1. Beobachtung der Spontanaktivitéit bei Hell-(Raumbeleuchtung) und Dunkel-
Adaption.

2. Bestimmung der rezeptiven Feldgrofen vornehmlich bei Bewegungsreizen.
Dies erfolgte durch Handbewegungen, mit einem kleinen Holzstab, der an seinem
Ende eine kleine weile Marke hatte und in einigen Féllen auch mit einer kleinen
Pendelmarke, um Seitenunterschiede richtungsspezifischer Bewegungsneurone
besser erkennen zu konnen. Die Bestimmung der Winkelgrade erfolgte mit einem
Handperimeter.

3. Untersuchungen auf Bewegungsreize. Diese erfolgten zunéchst wie unter 2.
beschrieben. Gepriift wurde besonders die Richtungsspezifitdt der einzelnen Neu-
rone, ferner ihr Reaktionsvermogen bei verschieden gestalteten Reizobjekten: Fin-
gerbewegungen, Durchschreiten des Gesichtsfeldes, bewegte Streifenmuster (Strei-
fentrommel) u.a. Beachtet wurden ferner Amplitude, Frequenz und Geschwindigkeit
der Bewegungsreize. Die Reizmarkierung erfolgte meist mit einer Photozelle.

4. Antwort auf diffuse und punktférmige Lichtreize. Diese wurden mit einem
Stroboskop bei direkter Beleuchtung im Bereich des rezeptiven Feldes oder bei
indirekter Beleuchtung der gegliederten (Laborsituation) oder ungegliederten
(weile Wand) Umwelt gesetzt. Ferner kam ein batteriegespeistes, punktférmiges
Glithlicht von 5 cm @ zur Anwendung. Dauerlichtreize wurden in allen Bereichen
desdurch Bewegungsreize ausgetesteten rezeptiven Feldes gesetzt. Die Lichtintensitit
wurde so gewdhlt, dafl es im Einstrahlungsgebiet des Tractus opticus oder in den
oberen Schichten des Colliculus superior mit Sicherheit zu Antworten auf diffuse
oder punktférmige Lichtreize kam*.

Ergebnisse

a) Einleitende Bemerkungen. Das aus einer Vielzahl von Reizkonstellationen
gewonnene Material basiert auf extracelluliren Mikroableitungen von 65 Neuronen
des Tectum opticum. 42 Neurone lieBen sich durch einen Elektrolysepunkt in lokali-
satorischer Hinsicht sichern und einer der sieben im histologischen Schnittpriparat
nachweisbaren Zell- oder Faserschichten des Colliculus rostralis zuordnen. Die iibri-
gen Einheiten konnten nur auf Grund ihres Entladungsmusters als Tectum-Neurone
identifiziert werden; sie wurden meist auch in der Nihe eines der lokalisatorisch
gesicherten Neurone abgeleitet.

Abb.1 demonstriert die einzelnen Zell- und Faserschichten des Colli-
culus superior im histologischen Schunittpraparat, Abb.2 gibt in halb-
schematischer Darstellung einen Uberblick iiber die wichtigsten Bezie-
hungen zwischen anatomischem Substrat und Funktion, insbesondere
Richtungsspezifitit und Lichtaktivierbarkeit, die im folgenden eingehen-
der besprochen werden.

* Was die methodischen Voraussetzungen bei rotatorischen Beschleunigungs-
reizen, aktiven und passiven Kopfbewegungen, Arousal-Reizen und propriozeptiven
Impulsen anbetrifft, sei auf die folgende Arbeit verwiesen.

Arch, Psychiat. Nervenkr., Bd. 208 9
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Abb. 1. Colliculus rostralis links. Markscheidenfirbung nach WEIGERT. Die fiir den Colliculus rostralis
charakteristischen Zell- und Faserschichten sind deutlich zu erkennen. Elektrolysepunkt basal im
Stratum medullare superior, an der Grenze zum Stratum griseum superficiale

mmé 5 4 3 2 7

Abb.2. Halbschematische Darstellung des linken Colliculus rostralis (in Anlehnung nach SPATZ5).

Lage der Elektrolysepunkte von 42 Neuroneén unter Beriicksichtigung der Ansprechbarkeit auf

Bewegungsreize und der Lichtaktivierung. Die Beziehungen zwischen Substrat und Funktion der

einzelnen Neurone sind im Text beschrieben. o a lichtaktiviert; e a nicht lichtaktiviert; a richtungs-
abhiingig; o nicht richtungsabhingig; A geringe Lichtaktivierung
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b) Spontanaktivitit der Tectum-Neurone. Im Gegensatz zu den bisher
bekannten Untersuchungen am Geniculatum und am optischen Cortex
der Katze lieBen gich im Tectum opticum nur vereinzelt spontantétige
Neurone ableiten. Im allgemeinen waren bei stillsitzenden und licht-
adaptierten (Raumbeleuchtung) Tieren in den oberen Schichten des Colli-
culus rostralis, also im Stratum griseum superficiale und grofitenteils
auch im Stratum griseum intermedium tberhaupt keine Spontanent-
ladungen nachweisbar. In einigen Fillen wurden Entladungen beob-
achtet, die nicht konstant erhalten blieben. Es lag nahe anzunehmen, da83
es sich um mechanische Reizungen handelt, die bei Elektroden mit
groBem Spitzendurchmesser vorkommen kénnen. Lediglich bei zwei
Neuronen des Stratum griseum intermedium und den Zellen des Stratum
griseum profundum hatte man den Eindruck einer echten Spontanaktivi-
tdt mit Entladungen bis zu 10/sec (sieche Abb. 6). Mehrere Neurone dieser
Schicht reagierten besonders bei Dunkelanpassung in Form eines off-
Effektes mit langer Latenz und tonischer Verlaufsform (sishe auch
Abschnitt e).

In einzelnen Fillen wurde auch das EEG mitregistriert, das die fiir Kaninchen
typischen Abliufe um 6-Herz aufwies. Es konnte sich bei der geringen Spontanaktivi-

tit der Tectum-Neurone also nicht um einen Schlafzustand oder eine operativ
bedingte traumatische Folgeerscheinung handeln.

¢) Die rezeptiven Felder. Die Ausmessung der rezeptiven Felder bei
Bewegungsreizen erwies sich als sehr wichtig, da sich auf Grund der rezep-
tiven FeldgroBe mit einiger Sicherheit entscheiden lieB, ob die Ableitung
von Fasern des Tractus opticus oder postsynaptisch von einzelnen Ner-
venzellen des Tectum opticum erfolgte. Bei Ableitungen im Tractus
opticus waren die rezeptiven Felder wie HArRTLINE3!, BarRrOW u. Mit-
arb.8.®, THoMSON® u.a. zeigen konnten, im Durchmesser nicht groBer als
10 bis hochstens 20°. Dagegen betrugen die Felddurchmesser in den
eigenen Untersuchungen durchweg mehr als 30°. Leider wurden die eige-
nen Untersuchungen in dieser Richtung zunéichst nicht systematisch
durchgefiihrt, so daB sich nur die Werte von 30 im Tectum opticum
lokalisierten Neuronen mit Sicherheit beriicksichtigen lieBen. Die Aus-
messung mit einem kleinen Stab oder durch Handbewegungen, indem die
Hand des Untersuchers von peripher her in das zu erwartende rezeptive
Feld hineingefiihrt wurde und zusétzlich tremorartige Bewegungen aus-
fithrte, bewdhrte sich besser als die Anwendung ciner sich drehenden
Streifentrommel, die nur in wenigen Fillen zu einer sichtbaren Aktivie-
rung der Neurone fithrte. Auch die Ausmessung mit einem Handperi-
meter war zundchst ausreichend, da die rezeptiven Felder sehr groB
waren und sich eine Gliederung der Feldstruktur, z. B. in ein aktivieren-
des Zentrum und eine hemmende Randzone, in den vorliegenden Unter-
suchungen an frei beweglichen Tieren nicht ermitteln lioB. Auffillis war

9*
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lediglich, daf} die Reizantworten im Zentrum der rezeptiven Felder meist
stirker ausfielen als in den Randzonen. Hierbei dnderte sich auch nicht
die Richtung der jeweils bevorzugten Bewegungsrichtung, wie schon
Barrow u. Mitarb.1%1 an retinalen Ganglienzellen feststellen konnten.

In Abb.3 sind die horizontalen und vertikalen Felddurchmesser in
Abhéangigkeit von der Lage der rezeptiven Felder im horizontalen Durch-
messer des rechten Gesichtsfeldes aufgetragen, und zwar getrennt nach
der Zugehorigkeit der Neurone zu den einzelnen Zellschichten des Tectum
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ADbb. 3. Durchmesser der rezeptiven Felder in horizontaler und vertikaler Richtung von 80 Neuronen
des linken Tectum opticum. Berlicksichtigt ist die Lage der rezeptiven Felder in Abhingigkeit vom
horizontalen Durchmesser des rechten Gesichtsfeldes. H horizontaler Durchmesser; V vertikaler
Durchmesser der rezeptiven Felder; ———— Neurone des Stratum. griseum superficiale; —— Neu-
rone des Stratum griseum intermedium; Neurone des Stratum griseum profundum

opticum. Im einzelnen kann folgendes ausgesagt werden: In jeder Zell-
schicht finden sich zundchst Neurone aller Gesichtsfeldbereiche. Schon
im Stratum griseum superficiale kénnen rezeptive FeldgrofBen bis zu 80°
beobachtet werden, wahrend die gefundenen Werte in den unteren
Schichten, also im Stratum griseum intermedium und profundum sogar
teilweise etwas niedriger liegen. Eindeutige Unterschiede zwischen den
einzelnen Zellschichten ergeben sich in dieser Hinsicht also nicht, soweit
die geringe Zahl der ausgemessenen Felder iiberhaupt einen Vergleich
zulaBt. Es hat jedoch den Anschein, als ob die Felddurchmesser in den
Randzonen des Gesichtsfeldes etwas kleiner sind als in den zentralen
Bereichen. Aulerdem weisen die horizontalen und vertikalen Durch-
messer der einzelnen Felder keine deutlichen Unterschiede auf, so dal
von einer Asymmetrie der rezeptiven Felder, wie dies bei den Neuronen
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des optischen Cortex nach HUBEL u. WIESEL34:35 der Fall sein soll, nicht
gesprochen werden kann.

d) Bewegungsreize. Im Colliculus rostralis lieBen sich mit glasisolier-
ten Platinelektroden keine Neurone ableiten, die nicht in mehr oder
weniger deutlicher Form auf Bewegungsreize im Bereich ihrer rezeptiven
Felder ansprachen. Als wirkungsvoll erwies sich die Bewegung eines
Objektes vor einem ruhenden Hintergrund, und zwar die Bewegung als
solche, weniger dagegen die Gestalt des bewegten Objektes oder die abso-
lute Helligkeit. Biologisch bedeutungsvolle Reizgestalten wie die mensch-
liche Hand oder die Gestalt des Untersuchers hatten einen stdrkeren
Reizerfolg als das uniforme Muster einer mit konstanter Geschwindigkeit
gich drehenden Streifentrommel. Die Antwort der Bewegungsneurone
war von der Geschwindigkeit des bewegten Objektes und der Frequenz
bei wiederholten Bewegungsreizen abhingig. Einige Neurone entluden
bei wiederholten Bewegungsreizen streng synchron, andere adaptierten
bereits nach wenigen Reizen. Die meisten Neurone reagierten bei Be-
wegungsreizen in allen Raumebenen, viele bevorzugten auch eine
bestimmte Bewegungsrichtung, wobei die Aktivierung bei Bewegungen
in der Horizontalen meist deutlicher hervortrat. Eine tiberzeugende funk-
tionelle Einteilung hinsichtlich Richtungsspezifitit, Reizfrequenz und
Adaptation ergab sich nur dann, wenn die Neurone nach anatomischen
Gesichtspunkten geordnet wurden (siehe Abb.2).

Eine besonders enge Korrelation zwischen Bewegungsreiz und neuro-
naler Aktivitdt fand sich im Stratum opticum. Mit glasisolierten Platin-
elektroden war es nicht moglich, hier einzelne Faserpotentiale isoliert
abzuleiten. Trotzdem liell das bei fast allen Einstichen in den Colliculus
ziemlich oberflichlich gelegene Massenpotential eine synchrone Aktivi-
tit bei Bewegungsreizen bis zu 8—10/sec erkennen. Schon ein leichter
Tremor der Hand geniigte, um. hier synchrone und nichtadaptierende
Potentialschwankungen auszulbsen, die auch im parallel geschalteten
Lautsprecher deutlich zu horen waren. Dieses Massenpotential trat bei
Bewegungen in allen Richtungen auf. Die sehr kleinen rezeptiven Felder,
die bei einer weitrdumigen Handbewegung oft nur in einem kleinen
Bereich eine kurze, burstartige Aktivierung zur Folge hatten und trotz
Massenableitung nicht groBer als 10—20° waren, erwiesen sich als das
beste Kriterium fiir eine prasynaptische Ableitung im Einstrahlungs-
gebiet des Tractus opticus.

Auch im Stratum griseum superficiale lieBen sich zahlreiche Neurone
ableiten, die bei Bewegungsreizen in allen Richtungen aktiviert wurden.
Nicht nur bei Rechts- und Linksbewegungen, sondern auch bei Reizen in
der vertikalen Ebene entluden diese Neurone in gleicher Weise. Sie fun-
gierten also nicht als ,,Richtungsanzeiger und entluden nur in bestimm-
ten Féllen in einer Richtung etwas lebhafter. Einige Neurone, die bei ein-
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Abb.4a—d. Neuron des Stratum griseum superficiale. I Photozelle (Reizmarkierung fiir Licht-
reize); II Nystagmogramm; I77 Mikroabléitung; IV Phonogramm. a Starke Aktivierung auf diffuse
Lichtreize von 2/sec, Aktivierung auch bei Flackerlichtfrequenzen tiber 10/sec (nicht dargestellt).
b Deutliche Aktivierung des Neurons bei Bewegungsreizen vor dem rechften Auge von vorn nach
hinten (zuriick) und von hinten nach vorn (vor). Keine eindeutige Richtungsspezifitit. ¢ Der Unter-
sucher geht durch das rechte Gesichtsfeld von vorn nach hinten (Reizmarke). Stdrkere Akti-
vierung. d Der Untersucher geht in umgekehrter Richtung, hierbei nur einzelne Entladungen. Unter
diesen Bedingungen also leichte Richtungsspezifitéit

fachen Bewegungsreizen vor einem ruhenden Hintergrund (z.B. durch
Handbewegungen) keine Richtungsspezifitit erkennen lieBen, wurden
auch unter anderen Reizkonstellationen gepriift. So ergab die Unter-
suchung mit der Streifentrommel, bei welcher auch das rezeptive Umfeld
starker erregt wurde, dann doch eine leichte Richtungsspezifitit. Der
Lichtaktivierbarkeit entsprechend, die eine Synchronisationsfihigkeit
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der Entladungen auf Lichtblitze bis zu 4/sec erkennen lieB (siche Ab-
schnitt e), wurden auch Bewegungsreize bis zu 4/sec synchron beant-
wortet. Dies bedeutete natiirlich einen erheblichen Abfall der Synchroni-
sationsleistung gegeniiber der Ableitung im Stratum opticum, doch ergab
sich ein weiteres Kriterium dafiir, daf} es sich um postsynaptische Ablei-
tungen von Zellelementen des Tectum opticum handelte. Immerhin
waren diese Entladungen bei lingeren Reizserien noch relativ bestindig
und zeigten gegeniiber anderen Neuronen des Tectum opticum nur eine
geringe Adaptationsneigung.

Auch die Neurone des Stratum griseum intermedium lieflen sich im
allgemeinen durch Bewegungsreize in allen Richtungen aktivieren, doch
war die Richtungsspezifitét hier besser ausgeprigt. Die meisten Neurone
reagierten besonders lebhaft auf Bewegungsreize in einer der horizontalen
Richtungen, in seltenen Fillen war die Richtungsspezifitdt nur bei Auaf-
und Abwirtsbewegungen nachweisbar. Es konnte auch vorkommen, da@
Aufwirtsbewegung zur Aktivierung fiihrte, Abwértshewegung dagegen
jeden Effekt vermissen lieB. Wahrend die Neurone des Stratum griseum
superficiale durchweg sehr empfindlich auf rasche Bewegungsreize mit
kleiner Amplitude ansprachen, verhielten sich die in der mittleren Schicht
gelegenen Einheiten sehr verschieden. Einige Neurone fanden sich, die
auf rasche Bewegungsreize nicht reagierten und zumindest schnell adap-
tierten, dagegen bei langsamen und groBriumigen Bewegungen stark
aktiviert wurden. Eine besonders deutliche Reaktion zeigte sich in solchen
Féllen dann, wenn der Untersucher langsam durch das entsprechende
Gesichtsfeld schritt. Hierbei kam es z. B. zu einer kontinuierlichen starken
Aktivierung beim Gehen in rostro-caudaler Richtung (bezogen auf das
Versuchstier), solange der Untersucher durch den rezeptiven Bereich
schritt, wihrend die riickliufige Bewegung fast ohne EinfluB auf das
Neuron blieb. Es sei jedoch bemerkt, dafl konstante Drehung mit der
Streifentrommel in solchen Fallen nur einen geringen oder keinen
Bewegungseffekt auszulosen vermochte.

Einige Neurone reagierten auch auf rasche Bewegungsfolgen bis zu
4/sec ohne Ermidungstendenzen, andere, insbesondere die zuletzt
beschriebenen, adaptierten dagegen schnell. Dieser Effekt entsprach zum
Teil auch der Lichtaktivierbarkeit dieser Neurone bei Lichtblitzserien
(siche Abschnitt e).

Noch ausgeprigter zeigte sich die Richtungsspezifitit der Tectum-
Neurone im Stratum griseum profundum. Es gab auch hier Neurone, die
bei Bewegungen in allen Raumebenen aktiviert wurden; andererseits
fanden sich aber auch solche, bei denen die Ansprechbarkeit auf Bewe-
gungsreize auf wenige oder sogar auf eine Richtung eingeengt war. Ein
Neuron reagierte z.B. nur auf Bewegungen nach aufwirts, andere ent-
luden dagegen bei Bewegungsreizen in rostraler oder caudaler Richtung.
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Abb.5a—d. Neuron des Stratum griseum intermedium. I Reizmarkierung; I7 Nystagmogramin;
IIT Mikroableitung; IV Phonogramm. a Starke Aktivierung auf Bewegungsreize mit einem Stab
von vorn nach hinten (Beginn der Reizmarkierung). Bei Riickbewegung (Ende der Reizmarke) ge-
ringe Aktivierung. b Flackerlichtreize (Registrierung durch Photozelle) um 2/sec bleiben unbeant-
wortet. Im Nystagmogramm UnregelmiBigkeiten als Reizartefakt. ¢ Leichte Verinderung der Kon-
trastsitnation im Gesichtsfeld durch Stellungséinderung des Tieres im Raum. Jetzt leichte aber
deutliche Aktivierung auf Lichtblitzserien um 2/sec. d Stellung des Tieres unverindert wie in c.
Steigerung der Flackerlichtfrequenz auf 5/sec. Jetzt keine synchronen Entladungen auf Lichtblitze
mehr zu beobachten

Diese Einheiten reprisentierten die Richtungsspezifitét in reinster Form,
zumal sie, im Gegensatz zu den Neuronen der oberen Tectum-Schichten,
nicht einmal eine deutliche Reaktion auf diffuse oder punktformige
Lichtreize erkennen liefen. Auch in diesen Féllen blieben Bewegungs-
reize mit der Streifentrommel meist erfolglos, und monotone Reizfolgen
um 2—4/sec fithrten schnell zur Adaptation. Addquater Beiz war die ein-
malige oder auch von kleineren Schwingungen iberlagerte Bewegung eines
Objektes vor einem ruhenden Hintergrund.
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Eine Beziehung ergab sich nicht nur zwischen der Funktion der Tectum-
Neurone und ihrer Zugehorigkeit zu den einzelnen Zellschichten, sondern auch
zwischen Richtungsspezifitit und der Lage des jeweiligen rezeptiven Feldes im
Gesichtsbereich des kontralateralen Auges. Die rezeptiven Felder waren bei den
meisten Neuronen so angeordnet, dafi die aus der Gesichtsfeldperipherie kommen-
den Bewegungsreize der Richtungsspezifitit der hier gelegenen Neurone ent-
sprachen. Die Neurone der vorderen Quadranten wurden also am stirksten aktiviert
bei Bewegungsreizen in rostro-candaler Richtung, die Neurone der hinteren Netz-
hautanteile dagegen von Objekten, die sich von caudal in das Gesichtsfeld hinein
bewegten. Bei Auf- und Abwirtsbewegungen waren die topischen Beziehungen
jedoch nicht so deutlich ausgepréigt. Es lieB sich jedenfalls nicht zeigen, dafl die das
obere Gesichtsfeld beherrschenden Einheiten auch bei von oben kommenden Bewe-
gungen besonders lebhaft entluden. Die Zahl der abgeleiteten Neurone ist vielleicht
zu klein, um entscheiden zu kénnen, ob die fiir die horizontal orientierten Neurone
gefundenen GesetzmiBigkeiten auch fiir die vertikale Ebene zutreffen. Doch sei
bemerkt, daB Kaninchen zu den vorwiegend horizontal orientierten Tieren gehoren.

Abb.7 gibt das Gesagte in schematischer Darstellung wieder, wobei
die eingezeichneten Pfeile vektorartig die bevorzugte Bewegungsrichtung
angeben und ihre Fullpunkte der Mitte des jeweiligen rezeptiven Feldes
entsprechen. Einige der eingezeichneten Neurone sind nicht durch einen
Elektrolysepunkt gesichert; sie gehéren aber ihren funktionellen Eigen-
schaften nach zum Tectum opticum.

e) Lichtaktivierung. Von 43 durch einen Elektrolysepunkt gesicherten
;»Bewegungsneuronen‘‘ reagierten nur 24 auf diffuse oder punktférmige
Belichtung des kontralateralen Auges. Das Verhéltnis der lichtaktivierten
zu den lichtunempfindlichen Neuronen verschob sich nicht, wenn auch die
nicht genau lokalisierten Neurone hinzugezihlt wurden. Die Gesamtzahl
der abgeleiteten Neurone betrug in diesem Falle 65. Nur in zwei Fallen
erfolgte die Lichtaktivierung binocular. Die Antwort der lichtaktivierten
Neurone war meist relativ schwach und bei gleichbleibender Lichtinten-
sitdt ausgesprochen inkonstant, ganz im Gegensatz zu den bisher beob-
achteten Reaktionsmustern im Geniculatum laterale und im optischen
Cortex. Beobachtet wurden on- und on-off-Effekte, wobei die on-Akti-
vierung im allgemeinen etwas stérker hervortrat. Pri- oder post-exzita-
torische Hemmungsphasen traten nicht auf oder kamen nicht zur Dar-
stellung, weil die Neurone des Tectum opticum keine oder nur eine
geringe Spontanaktivitdt besaBen.

Unter Beriicksichtigung lokalisatorischer Gesichtspunkte, die sich
wieder aus der Zuordnung der Elektrolysepunkte zu den anatomischen
Feinstrukturen des Colliculus ergaben, lieB sich auch die zunichst sehr
variabel erscheinende Lichtreaktion der Tectum-Neurone in eine gewisse
Ordnung bringen. Bei Ableitung oberflichennaher Potentiale, die gleich
nach dem Einstich der Elektrode in den vorderen Vier-Hiigeln gefunden
wurden, war die Lichtaktivierung besonders deutlich ausgeprigt. LieBen
sich im Stratum opticum, in dem nur Mehrfachableitungen mdglich waren,
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starke on-off-Effekte bei Dauerlichtreiz und kritische Flackerlicht-
frequenzen um 14/sec und mehr ableiten, so waren die Verhéaltnisse im
Stratum griseum superficiale wieder andere. Die hier abgeleiteten 14 Ein-
heiten, die bereits sehr grofe rezeptive Felder hatten, waren in der Masse

dorsal

‘bevorzugle
rechies Gesichtsfeld : ¢
(HKarinchen) ewegungsrichiung

ventral

Abb.7. Schematische Darstellung des rechten Gesichtsfeldes. Die eingezeichneten Pfeile geben

vektorartig die von den einzelnen Neuronen bevorzugte Bewegungsrichtung an, ihre FuBpunkte

bilden die Mitte des jeweiligen rezeptiven Feldes im rechten Gesichtsbereich. Auffillig ist die Ab-

hingigkeit der Richtungsspezifitit der einzelnen Neurone von der Lage ihrer rezeptiven Felder im
rechten Gesichtsbereich

zwar on-off-Neurone, entluden bei diffusen Lichtblitzserien aber nur bis
zu einer Frequenz von 4—35/sec synchron, d.h. mit einer Latenz von
40—60 msec auf den Lichtblitz. Von 17 in der mittleren grauen Schicht
(Stratum griseum intermedium) oder in deren Grenzgebiet abgeleiteten
Neuronen reagierten dagegen nur 7 auf Lichtblitzserien mit diffusem
Licht bis zu einer Folgefrequenz von etwa 4/sec. In 9 Fallen konnte in
dieser Schicht bei Lichtpunktreizen im Zentrum der rezeptiven Felder
ein stirkerer on-Effekt sowie eine schwache off-Aktivierung beobachtet
werden. Im Gegensatz zu den Neuronen des Stratum griseum superficiale
traten relativ schnell Adaptationserscheinungen auf, die Aktivierbarkeit
auf Lichtreize war hier aber schon schwicher ausgeprigt.

In den untersten Schichten des Colliculus rostralis konnte im all-
gemeinen keine Aktivierung auf Lichtreize beobachtet werden Von
12 Neuronen im Stratum griseum profundum reagierten 10 nicht auf
punktformige oder diffuse Lichtreize, in 2 Fillen traten geringe on-Effekte
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auf. Bei 2 weiteren Neuronen konnte jedoch eine leichte Synchronisation
der Entladungen bei einer Flackerlichtfrequenz von 4/sec beobachtet
werden. Unter verschiedenen Kontrastbedingungen, z.B. bei verschie-
dener Stellung eines Streifenmusters oder bei verschiedenen Kopfstellun-

cranial

medial

mm

4 3 2 7

Abb. 8. Schematische Darstellung des linken Colliculus rostralis in Aufsicht. Planimetrische Lage-

bestimmung der Elektrolysepunkte ohne Beriicksichtigung der Zugehorigkeit zu den einzelnen

Schichten des Tectum opticum. Colliculus rostralis sinister, Aufsicht. A vord. unt. Quadr.; A vord. ob.

Quadr.; A in der Horizontalen vorne; W hint. unt.Quadr. ; ¥ hint. ob. Quadr.; ¥ in der Horizontalen
hinten; ¢ in der Vertikalen unten; ¢ in der Vertikalen oben; @ im zentr, Sehfeld

gen im Untersuchungsraum, lie} sich bei 2 Neuronen, die sonst durch eine
fehlende Lichtaktivierung ausgezeichnet waren, noch eine leichte Akti-
vierung auf Lichtreize erzielen.

Es sei in diesem Zusammenhang nochmals darauf hingewiesen, daB einige
Neurone der unteren Schichten bei ,,Licht aus‘ eine leichte Frequenzzunahme ihrer
spontanen Entladungen erkennen lieBen. Erwihnt seien auch die Eigenschaften
einiger Neurone der angrenzenden Formatio reticularis, die in viel stirkerem MaBe
auf Lichtreize ansprachen, hdnfiger auch bei Lichtreizen von beiden Augen. Nicht
selten resultierte bei diesen Neuronen eine Hemmung ihrer Entladungen, was auch
der Wirkung von Arousalreizen entsprach.

{) Betino-tectale Projektionen [iir Bewegungsreize. Physiologische Unter-
suchungen mit der Methode der evoked potentials stellten bereits eine retino-
tectale Punkt-fiir-Punkt-Projektion unter Beweis. Aus der Arbeit von ApTER! ergab
sich sogar eine bevorzugte Lokalisation der Avea centralis, aus neueren Unter-
suchungen von JAcoBsON38:37 eine binoculare Projektion beim Frosch. Auf Grund
dieser Befunde war es natiirlich interessant zu erfahren, ob sich die mit kleinen
Lichtpunkten ermittelten retino-tectalen Projektionen auch fiir Bewegungsreize
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nachweisen liefen. Der exakte Nachweis einer solchen Projektion konnte jedoch
nicht gelingen, da die fiir Bewegungseffekte ausgemessenen rezeptiven Felder, wie
bereits gezeigt, einen Durchmesser von 30 bis nahezu 100° erreichten. Diese waren
also wesentlich grofier als die rezeptiven Felder bei Ableitungen von Einzelfasern des
Nervus opticus.

Die planimetrische Lagebestimmung der einzelnen Elektrolyse-
punkte — mangels geniigender Anzahl lokalisierbarer Neurone allerdings
ohne Beriicksichtigung der Zugehorigkeit zu den einzelnen Schichten des
Tectum opticum — erbrachte immerhin ein bemerkenswertes Ergebnis,
das in Abb.8 veranschaulicht ist. Je nach Lage des rezeptiven Feldes
innerhalb der einzelnen Gesichtsfeldquadranten bevorzugen die Tectum-
Neurone ein bestimmtes Areal des kontralateralen Colliculus rostralis.
Wihrend die Neurone, deren rezeptive Felder in den beiden vorderen
Gesichtsfeldquadranten lagen, auch in den rostralen Anteilen des Colli-
culus zu finden waren, lieBen sich die Neurone der beiden hinteren Qua-
dranten im caudalen Bereich desselben nachweisen. Eine weitere Gesetz-
méBigkeit ergab sich insofern, als die Neurone der beiden unteren Qua-
dranten in den lateralen Tectum-Bezirken abgeleitet werden konnten und
diejenigen der oberen Quadranten das erregbare Substrat der medialen
Anteile bildeten. Die Neurone der Grenzbezirke zwischen den einzelnen
Quadranten nahmen eher eine Mittelposition ein; doch diirfte die Anzah!
der in der vertikalen Grenzzone ausgemessenen rezeptiven Felder zu
gering sein, um hier Sicheres aussagen zu kénnen.

Im wesentlichen entsprachen die eigenen Untersuchungen also den
von JACOBSEN %637 beschriebenen Verhiltnissen im Tectum des Frosches.
Dies gilt besonders fiir die retino-tectalen Projektionen der.einzelnen
Gesichtsfeldquandranten. Grofere Schwierigkeiten bereitete dagegen die
genaue Abgrenzung der einzelnen Projektionsgebiete untereinander. Die
Ursache hierfiir diirfte, wie schon gesagt, in den relativ grofien Durch-
messern der rezeptiven Felder zu suchen sein, zum anderen aber auch in
der Tatsache, daf} die Zuordnung der abgeleiteten Neurone zu den ein-
zelnen Schichten des Tectum opticum unberiicksichtigt blieb. Wie Abb.8
zeigt, 148t sich aber zwischen den Neuronen der unteren und oberen
Quadranten eine schrige Trennungslinie ziehen, und zwar von latero-
caudal nach medio-cranial. Auch dieser Befund entspricht den Ergeb-
nissen nach punktférmiger Lichtreizung am Frosch.

Diskussion
Zunichst seien einige Merkmale besprochen, die allen Tectum-Neuro-
nen gemeinsam sind : Die geringe Spontanaktivitit, die groBen rezeptiven
Felder und die Ansprechbarkeit auf Bewegungsreize.
Die geringe Ruhetétigkeit der Tectum-Neurone ist zunéchst iber-
raschend, da retinale Ganglienzellen, jedenfalls soweit sie mit der Mikro-
elektrode erfaBt sind, eine lebhafte Spontanaktivitit entfalten, die nach
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BorNscHEIN'® durch retinale Anoxie aufgehoben wird. Auch im Geni-
culatum laterale und im optischen Cortex finden sich zahlreiche spontan-
tétige Neurone, die kontinuierlich oder in kiirzeren oder in lingeren
Salven entladen. Bei Kaninchen haben ArRDEN u. Mitarb.® im Genicula-
tum eine von der EEG-Arousal abhingige Spontanaktivitat feststellen
kénnen. Die eigenen Befunde werden vielleicht verstindlicher, wenn man
sich vergegenwiartigt, welche Bedeutung der Spontanaktivitit in Sinnes-
organen heute beigemessen wird. Nach GRANIT? soll diese die Ansprech-
barkeit der Nervenzellen auf afferente Reizmuster steigern, indem der
kontinuierliche Impulsstrom durch den Sinnesreiz nur noch modelliert zu
werden braucht, sei es durch aktivierende oder hemmende Impulse. Der
Informationsgehalt eines afferenten visuellen Impulsmusters, das meist
aus on- und off-Entladungen besteht, dirfte hierdurch betrichtlich ver-
mehrt werden. Auch unter Beriicksichtigung der Untersuchungen von
Ricas u. Mitarb.%? sowie DITOHBURN u. GINSBORG 21,22 {iber den spon-
tanen Augentremor ist es daher nicht einzusehen, dafl Kaninchen mit
Hilfe des Tectum opticum eine differenzierte Sehleistung im Sinne des
Objekterkennens vollziehen kénnen, zumal die Tiere wach waren, ein nor-
males EEG hatten und wahrend der Versuche zumindest zeitweilig einer
irgendwie gegliederten Umwelt (Laborsituation) ausgesetzt waren. So
gesehen, diirfte die Spontantétigkeit der corticalen Neurone des visuellen
Systems eine wesentliche Voraussetzung fiir das Objekterkennen sein,
das nach Ausschaltexperimenten von LASHLEY*, TEN CATE u. VAN
Hrrr 1, S1EGERT und KLUVER?? in stirkerem MafBe an die GroBhirn-
rinde gebunden ist als das Erkennen von Hell-Dunkel-Reizen und das
optisch-kinetische Reaktionsvermogen.

Eine Ausnahme bilden lediglich die Neurone der tieferen Tectum-Schichten, die
eine leichte Dunkelaktivierung erkennen lieflen und in dieser Hinsicht den off-
Neuronen von HARTLINE:3! bzw. den ,,dimming detectors” von LETTVIN u.
Mitarb.43-47 entsprachen. Diese scheinen ein phylogenetisch alter Bestandteil zu sein
und bei der Vermittlung von Licht- und Schattenreflexen der niederen Tierwelt eine
Rolle zu spielen. Da ihre Fortsitze u.a. die tectospinalen Bahnen bilden, vermitteln
sie auch die Tonuswirkung des Lichtes, die sich bei Amphibien nach einseitiger
Blendung in einer asymmetrischen Kérperhaltung zeigt und erst bei den boden-
nahen Tieren dann durch propriozeptive Impulse iiberspielt wird (siche v. BuppEN-
BrOOKY). In diesern Zusammenhang haben Dumnsive u. Mitarb.2¢ auch auf die
Bedeutung des Nucleus interstitialis hingewiesen, doch erweist sich ein Bewegungs-
reiz auch dann als wirksam, wenn die Gesamtintensitét fiir diffuses Licht einiger-
mafien konstant gehalten wird. Die Neurone des Tectum opticam erhellen auf diese

Weise die ,eigenartige Mittelstellung” des Bewegungssehens zwischen den ein-
fachen Licht- und Schattenreflexen und dem Objekterkennen hoherer Vertebraten.

Was die rezeptiven Felder anbetrifft, so ergibt sich ein grundsitzlicher
Unterschied zu den retinalen Ganglienzellen. Diese besitzen, wie schon
Harruive®, Taomson®®, BarLow®, HUBEL u. WIESEL3? sowie ARDEN 2.3
zeigen konnten, einen Felddurchmesser, der im allgemeinen 10—20° nicht
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itberschreitet. Die bei den Tectum-Neuronen ausgemessenen Werte
liegen dagegen zwischen 30 und 80° und lassen im Bereich des Tectum
opticum an eine starke Konvergenz der retinalen Elemente denken. Die
vereinzelten Beobachtungen iiber sehr groBe rezeptive Felder von Lurt-
VIN u. Mitarb. 3,44 MATURANA u. Mitarb. 4847 Kozaxk u. Mitarb.4 sowie
WEeSTERMANN ! erscheinen nun in einem neuen Licht. Wenn andere
Autoren im optischen Cortex nur sehr kleine rezeptive Felder nachweisen
konnten, so fragh es sich natiirlich, ob die weiter zenralwérts gelegenen
Neurone im optischen Cortex, die denen des Stratum griseum profundum
funktionell entsprechen kénnten, auch mit addquaten Reizmustern unter-
sucht wurden. Wir selbst haben die grofen rezeptiven Felder nur mit dis-
kontinuierlichen Bewegungsreizen, wie z.B. Handbewegungen, nachweisen
konnen, die einer raschen Adaptation entgegenwirken. Kontinuierlich
bewegte Streifenmuster waren dagegen sehr haufig unwirksam und, wie
schon gesagt, zur Bestimmung der Feldgrenzen meist ungeeignet. Wenn
die rezeptiven Felder im Tectum opticum durchweg sehr grol waren, so
wird sich dies auch auf die freie Beweglichkeit und den Wachzustand der
Versuchstiere zuriickfithren lassen. Die funktionelle Variabilitit der
Feldgrenzen unter dem EinfluB der Hell-Dunkel-Adaptation oder der
Einwirkung pharmakologisch wirksamer Substanzen ist ja bekannt.
Neben direkten Wirkungen auf die retinalen Elemente kénnte sich hier
ein zentraler EinfluB {iber zentrifugale Bahnen bemerkbar machen. Erst
kiirzlich hat McILwarn® die Wirkung der Barbiturate auf Bewegungs-
reize in der Feldperipherie beschrieben.

Zu den wichtigsten Kriterien der Tectum-Neurone gehort zweifellos
die Erregbarkeit auf optische Bewegungsreize. Bei aller Variabilitdt der
Entladungsmuster lassen sich zwanglos zwei verschiedene Typen heraus-
stellen: richtungsunabhingige und richtungsabhéngige Neurone. Natiir-
lich kommen Ubergangsformen vor, wie z. B. Neurone, die bei Bewegungs-
reizen in verschiedenen Richtungen aktiviert werden, in einer bestimmten
Richtung aber ein Erregungsmaximum aufweisen. Obwohl mehrere
Autoren an der retinalen Ganglienzelle dhnliche Eigenschaften beob-
achten konnten (zuletzt BarLow u. Mitarb.?), sind die Ergebnisse doch
bemerkenswert, da es sich hier um postsynaptische Entladungen von
Nervenzellen des Tectum opticam handelt und die ausgedehnten rezep-
tiven Felder eine Konvergenz verschiedener retinaler Elemente erwarten
lassen. ITn beiden Fillen sind die beobachteten elektrischen Phinomene
sonst prinzipiell die gleichen, der Vorgang spielt sich in unserem Falle nur
auf einer ,,hoheren® Ebene ab, auf der sich bereits mehrere Ganglienzellen
zu einer ,,iibergeordneten‘‘ Einheit zusammenschlieBen.

Auch in diesem Zusammenhang wird die Bedeutung der geringen Spontan-

aktivitit im Tectum opticum offensichtlich. Die Neurone miissen, wenn sie nicht
spontan entladen, auf Bewegungsreize wesentlich spezifischer reagieren. Eine
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gewisse Spontanaktivitidt, wie sie den Einheiten des Stratum griseum profundum
eigen ist, konnte sich auf die Motorik zwar tonisierend auswirken, doch wire jeder
ungefilterte Reizeinbruch in Anbetracht der engen Verbindungen mit den motori-
schen Nervenkernen nicht sehr sinnvoll. Eine weitere sehr wichtige Eigenschaft der
Tectum-Neurone diirfte aus diesem Grunde auch die Abhéngigkeit der Neurone von
der Geschwindigkeit und der Frequenz des Bewegungsreizes sein. Mehrere Einheiten
reagieren anf Bewegungsreize bis zu 4/sec ohne ,,Ermiidung®, wihrend andere da-
gegen bei groBrédumigen Bewegungen schnell adaptieren. GRUSSER-CORNEELS u.
Mitarb. 2 weisen ebenfalls auf eine Frequenzsperzifitit der ,,Bewegungsneurone® hin.
Erinnert sei in diesem Zusammenhang an die Abhéingigkeit des Schnappreflexes von
der Bewegung des Beuteobjektes, die sich schon bei niederen Tieren beobachten
188, oder an die Fluchtreaktion, die durch den Bewegungsrhythmus eines Raub-
tieres, z.B. den Fliigelschlag eines Raubvogels, ausgelost werden kann. Dieser
Rhythmus ist bei einer Frequenz von 1—4/sec durchaus geeignet, bestimmte
., Bewegungsneurone” des Kaninchens optimal zu aktivieren und hierdurch eine
motorische Reaktion in Gang zu bringen. Reflektorisches Geschehen und Instinkt-
verhalten liegen hier dicht bejeinander, und es bestiitigt sich wieder, daB das Recep-
tororgan — hier im weitesten Sinne zu verstehen — das ,,Wahrgenommene* nicht
rastergetren wiedergibt, sondern eine Auswahlleistung vollzieht und das fiir den
jeweiligen Organismus Wichtige zur Verarbeitung an das Zentralnervensystem
weiterleitet. Der verhaltensphysiologische Begriff des Schliisselreizes erfihut hier eine
neurophysiologische Ausdeutung.

Unter Beriicksichtigung der Lichtaktivierung, die seit HARTLINE 30,31
mit den klassischen on-, off- und on-off-Typen das dominierende Merkmal
der Retina-Neurone darstellt, teilt sich das Gesamtkollektiv in zwei Grup-
pen, die lichtaktivierten und die lichtunempfindlichen Neurone. Dieser
Befund ist nicht iiberraschend, wenn man die Untersuchungen im Geni-
culatum und im optischen Cortex betrachtet. HUBEL3® und pE Varors
u. Mitarb. 20 haben lichtunempfindliche Neurone im Geniculatum, HuBEr,
u. WiEsEL3* sowie JUNa u. Mitarb. (siehe Juxa3®) im optischen Cortex
nachgewiesen. HUBEL u. WirsEL3? halten die fehlende Lichtreaktion
sogar fiir ein wichtiges Kriterium der corticalen Neurone des visuellen
Systems. Nach ArRpDEN u. Mitarb.4 finden sich auch im Geniculatum des
Kaninchens zahlreiche Neurone, die bei diffusen Flackerlichtreizen nur in
geringem MaBe synchron entladen, den eigenen Ableitungen in den
unteren Tectum-Schichten entsprechend. Wenn die Folgefrequenzen hier
nur 4/sec und weniger betragen, so wird man dies als ein weiteres Kri-
terium fiir den Nachweis postsynaptischer Entladungen werten diirfen,
im Gegensatz zu den Ableitungen im Tractusgebiet, wo synchrone Ent-
ladungen bis zu 10/sec und mehr beobachtet werden konnten. Eine
genaue Differenzierung in on-, off- und on-off-Typen soll hier jedoch
unberiicksichtigt bleiben, da diese nach WoLBARsHT u. Mitarb.$* bis zu
einem gewissen Grade von der Wellenlinge des einfallenden Lichtes und,
wie Barrow u. Mitarb.” berichten, auch vom jeweiligen Adaptations-
zustand abhingig ist. Die eigenen Versuchsbedingungen sind in dieser
Hinsicht zu wenig definiert, um hier Naheres aussagen zu kénnen.

Arch. Psychiat. Nervenkr., Bd. 208 10
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Eine weitere Frage ist nun die, ob die lichtaktivierten Neurone fiir die
Wahrnehmung von Bewegungen eine Rolle spielen. Wichtig scheint in
diesem Zusammenhang die von HuBEL u. WIiBSEL3 beschriebene Feld-
asymmetrie der corticalen Neurone und die hiermit verbundene asym-
metrische Umfeldwirkung zu sein, die sich nach BAUMGARTNER 1! beson-
ders bei den priexzitatorisch gehemmten on-off-Neuronen nachweisen
l1aBt. BAUMGARTNER! weist darauf hin, daB die Eigenschaften dieser
Neurone eine Wahrnehmung von Bewegungen grundsétzlich ermoglichen.
Die genannten Autoren haben aber auch im optischen Cortex der Katze
Neurone ableiten konnen, die durch diffuse Belichtung nicht mehr akti-
viert werden konnen, dagegen sicher auf bewegte Kontrastreize an-
sprechen. Wie weit die Einwinde von Barrow u. Hrrr,8 geltend gemacht
werden koénnen, die ,,Wahrnehmung® von Bewegungsreizen lasse sich
durch die asymmetrischen Feldbedingungen zumindest nicht in einfacher
Weise erklaren, bleibt fiir die Cortex-Neurone eine offene Frage, zumal
die Bestimmung der Feldgrenzen mit bewegten Reizmustern noch aus-
steht (sieche BAUMGARTNER!!). Die eigenen Befunde im Tectum opticum
des Kaninchens lassen eine asymmetrische Feldstruktur vermissen. Die
Frage, wie und in welchem Mafle das Bewegungssehen eine integrative
Leistung des zentralen Nervensystems darstellt, 146t sich letzten Endes
erst in Verbindung mit den histologischen Befunden entscheiden.

Als Substrat fiir das rdumliche und zeitliche Nacheinander eines
Bewegungsreizes bieten sich zunichst die retinotopen Beziehungen an.
Eine Punkt-fiir-Punkt-Projektion findet sich auch im optischen Cortex,
doch sind erhebliche Zweifel laut geworden, ob die rdumliche Ordnung
einer ,,Projektion auf die sensorische Oberfliche® auch eine funktionelle
Bedeutung besitzt. Zahlreiche klinische Phinomene sprechen dagegen,
und schon das Erkennen einfacher geometrischer Figuren 14846 sich nicht
auf der Basis einer Punkt-fiir-Punkt-Projektion erkldren. Die Unter-
suchungen im Tectum opticum (siche WHITTERIDGE®?) sind jedoch so
iiberzeugend, dal} eine Punkt-fiir-Punkt-Projektion als Grundlage opti-
scher Wahrnehmungsvorginge, insbesondere der phylogenetisch sehr
frith verankerten Vorginge des Bewegungssehens, nicht iibersehen wer-
den darf. In Anbetracht der grofen und sich weitgehend tiberlappenden
rezeptiven Felder der Tectum-Neurone wird man aber eine zuséitzliche
Leistung des Substrates fordern miissen, um eine Diskrimination von
Bewegungsreizen erkliren zu konnen.

Hine weitere Moglichkeit, aus der strukturellen Gliederung eine inte-
grative Leistung des Tectum opticum abzuleiten, ergibt sich aus dem
gchichtweisen Aufbau des Colliculus rostralis. Die physiologischen Unter-
suchungen von TEUBER u. Mitarb. % und die eigenen, durch Elektrolyse-
punkte gesicherten Ableitungen veranschaulichen die Unterschiede in der
Funktion der einzelnen Tectum-Neurone. Leider liegen iiber den optischen
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Cortex — so zahlreich die hier durchgefithrten Untersuchungen auch
sind — in dieser Hinsicht nur wenige Angaben vor; lediglich die Arbeiten
von MoUNTCASTLE® im somato-sensorischen Cortex weisen auf eine verti-
kale réumliche Orientierung der hier verankerten Hirnfunktionen hin.
Erst in jingster Zeit sind entsprechende Befunde iiber das Gestalt- und
Bewegungssehen von HuBEL u. WIESEL?? mitgeteilt worden.

Um die Verhiltnisse im Tectum opticum zu verstehen, sei ein kurzer anatomi-
scher Riickblick erlaubt. Hiernach diirfte es gesichert sein, da8 die Opticusfasern
im Stratum griseum superficiale enden. Zahlreiche Autoren sind sich auch darin
einig, dafl die Opticusfasern die wichtigste tectopetale Projektion darstellen (siehe
Srarz®; BiUrei*®). Den anatomischen Verhdltnissen entsprechend miissen die
afferenten Impulse dann von den kleinen Schaltzellen der oberflichlichsten Schicht
zur mittleren und tiefen grauen Schicht weitergeleitet werden. Hier befinden sich
die mittelgroBen und groBen Pyramidenzellen, welche mit ihren Fortsitzen in erster
Linie den Tractus Meynert bilden. Es wire denkbar, daB mehrere Schaltzellen eine
Pyramidenzelle innervieren, so daB das visuelle System hier tiber eine weitere Kon-
vergenzmdglichkeit verfiigt. Doch hatisich bei der Gegentiberstellung der abgeleiteten
Neurone der oberen und unteren Schichten kein sicherer Unterschied in der GroBe
der rezeptiven Felder ergeben. Dieser Befund spricht jedoch nicht gegen eine Kon-
vergenz; denn es wire denkbar, daB die potentielle Vergroflerung der rezeptiven
Felder durch die Zwischenschaltung weiterer Synapsen iiberdeckt wird. AuBerdem
wird man auch auf tectaler Ebene, wie die eigenen Untersuchungen zeigen, mit
Adaptationserscheinungen und lateralen Hemmungsvorgéingen rechnen miissen, die
der rdumlichen und zeitlichen Summation afferenter Impulse entgegenwirken. Die
Wahrscheinlichkeit, dafl markarme Fasern direkt die tiefen Schichten des Colliculus
erreichen, ist jedenfalls gering, zumal sich im Degenerationsversuch bei einer der-
artigen Endigungsweise der markarmen Fasern zumindest degenerative Endkngpfe
in den unteren Schichten des Tectum nachweisen lassen miiBten, was nach GLEEs??
nicht der Fall zu sein scheint. Auch nach elektronenmikroskopischen Befunden von
Gray u. HamryN® endigen die Opticusfasern bei Hiithnern in den oberflichlichen
kleinzelligen Schichten und dringen nicht in die tiefergelegenen Gebiete vor. Doch
ist zu bedenken, daf diese kleinzelligen Schichten nach Birc18 n.a. in der Phylo-
genese eine Neuerwerbung darstellen, welche auch mit dem Auftreten cortico-
tectaler Verbindungen in Zusammenhang steht.

Unter der Vorstellung einer bisynaptischen Verarbeitung des afferen-
ten Impulsstromes lassen sich die hier beschricbenen Entladungsmuster
in einem iibergeordneten funktioncllen Zusammenhang betrachten. Es
zeigt sich némlich, daB die lichtaktivierten Neurone das Stratum griseum
superficiale bevorzugen und. allenfalls im Stratum griseum intermedium
anzutreffen sind. Nur die Neurone der obersten Schicht reagieren auf
Flackerlichtprovokation mit raschen Folgefrequenzen und bei retinaler
Bildverschiebung in jeder Richtung mit einer lebhaften Aktivierung. Die
Neurone des Stratum griseum intermedium bilden dagegen Ubergangs-
formen, indem sie auf schnelle Bewegungsreize nicht mehr so lebhaft
ansprechen, dafiir aber richtungsspezifischer reagieren. Sie gleichen sich
bereits den Einheiten der untersten Schich$ an, in der sich nur noch ver-
einzelt lichtaktivierte Neurone auffinden lassen. Die Fihigkeit, bewegte
Objekte ,,wahrzunehmen, 148t sich auch in der Retina nachweisen. Es

10*
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ist aber anzunehmen, daB die Tatigkeit weniger retinaler Neurone nichb
geniigt, um einen Reizerfolg zu gewéhrleisten, zumindest nicht als moto-
rische Leistung. Demnach besitzt die Aktivierung einzelner retinaler
Ganglienzellen noch nicht den Charakter einer Bewegungsinformation.
Eine Aktivierung erfolgt ja auch durch den Lichtreiz, und beide, Be-
wegungs- und Lichtaktivierung, sind auf Grund der Zellaktivierung allein
nicht zu unterscheiden, was in gleichem MaBe fiir die Neurone des Stra-
tum griseum superficiale zutrifft. Die eigentliche Transformation in eine
sinnesspezifische Meldung mit biologischer Wertigkeit scheint erst im
Stratum griseum intermedium und profundum stattzufinden. Werden die
hier gelegenen Pyramidenzellen aktiviert, so bedeutet dies ,,Bewegung®,
und zwar Bewegung als solche, abgehoben von den tibrigen Modalitédten
der optischen Wahrnehmung. Mit BauMearRTNER u. Mitarb.1? kénnte
man sagen, daf} hier ,,ein zweidimensionaler Code in einen eindimensio-
nalen Richtungsanzeiger umgewandelt wird*“. Treffen die zunéchst wenig
beinhaltenden , Alles-oder-nichts-Entladungen der Tectum-Neurone
iiber den Tractus Meynert dann auf eine motorische Instanz, so ist der
einfachste Fall einer optomotorischen Reaktion gegeben.

Zusammenfassung

An nicht narkotisierten, frei beweglichen Kaninchen wurden 50 Neu-
rone des Tectum opticum mit glasisolierten Platindrihten extracellulir
abgeleitet. Die Lage der Elektrodenspitze konnte durch Elektrolyse-
punkte und histologische Aufarbeitung der Gehirne gesichert werden. Die
Untersuchungen fiithrten zu folgenden Ergebnissen:

1. Im Gegensatz zum Geniculatum laterale und zum optischen Cortex
ist die Spontanaktivitit der Tectum-Neurone gering. Diese Tatsache 148t
es u.a. verstindlich erscheinen, daB das Objekterkennen im wesentlichen
der GroBhirnrinde vorbehalten bleibt.

2. Die rezeptiven Felder der Tectum-Neurone betragen im Durch-
messer 30—80°, sind also wesentlich groBer als die meisten bei Ableitun-
gen in der Retina, im Geniculatum und im optischen Cortex gemessenen
Felder. Die Struktur der rezeptiven Felder ist homogen, d.h. die Neurone
des Tectum opticum reagieren in allen Bereichen ihrer rezeptiven Felder
auf Bewegungsreize einer bestimmten Vorzugsrichtung.

3. Alle Neurone des Tectum opticum reagieren auf optische Be-
wegungsreize, wobei sich richtungsunspezifische und richtungsspezifische
Neurone unterscheiden lassen. Die jeweils bevorzugte Bewegungsrichtung
zeigh hierbei eine gewisse Abhingigkeit von der Lage des rezeptiven
Feldes im Gesichtsbereich. Ferner 148t sich eine Abhingigkeit von der
Frequenz der Bewegungsreize nachweisen.

4. Auf diffuse oder punktformige Lichtreize reagieren nur etwa 509/,
aller abgeleiteten Neurone im Tectum opticum. Die lichtaktivierten
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Neurone finden sich vorwiegend im Stratum griseum superficiale. Im
Gegensatz zu den Ableitungen im Einstrahlungsgebiet des Tractus opticus
betrigt die Folgefrequenz bei Lichtblitzserien hdchstens 5/sec. Die
Neurone der tieferen Tectum-Schichten zeigen hierbei eine Adaptations-
neigung.

Die Korrelation anatomischer und physiologischer Befunde ermog-
licht es, eine Modellvorstellung iiber die zentralnervose Verarbeitung von
optischen Bewegungsreizen zu vermitteln,
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