
Archiv ffir Psyehia~rie und Zeitschrif~ s d. ges. Neurologle 208, 120--146 (1966) 

Mikroableitungen im Tectum opticum 
des frei beweglichen Kaninchens 

Ein experimenteller Beitrag zum Problem des Bewegungssehens * ~ 

K.-P.  SCHA~F~ 

Abteilung ffir Klinische l~europhysiologie (Leiter: Prof. Dr. F. Dvv.~sn~o) 
und Psyehiatrisehe Klinik (Direktor: Prof. Dr. J. E. MEYer) 

der Nervenkliniken der Universit~t GSttingen 

Eingegangen am 5. September 1965 

Einleitung 

Naeh zusammenfassenden Darstellungen yon ST~n~ 5s, MAYE~- 
G~oss 4s, M~,TzG~ 5~ Jv~G ~s u.a. hat  es bisher keine Theorie vermoeht,  
das Bewegungssehen befriedigend zu erkls v. :BUDDENBROCK 17 weist 
darauf  hin, dab das Bewegungssehen eine eigenartige Mittelstellung 
zwischen den einfachen Licht- und Schattenreflexen der niederen Tier- 
welt und dem 0bjekterkennen hSherer Vertebraten und des Mensehen 
einnimmt. Von zoologischer Seite liegen einige Beobaehtungen in dieser 
Richtung vor14-17, ~2. I m  wesentlichen ist das Bewegungssehen bis heute 
eine Dom~ne psychologisch orientierter Forsehungsrichtungen gewesen, 
wie aus den Untersuehungen yon Ex~E~ ~5, WERTHEI~IER 65, ~O]FFKA 4~ 
u.a. hervorgeht.  

Die Elektrophysiologie ermSglieht es, die T~tigkeit einzelner Neurone 
mit  der Mil~roelektrode direkt abzuleiten. Bei der Untersuchung yon 
Bewegungsvorg~ngen kann auf  den Naehweis einer yon vielen Faktoren  
mitbes t immten optomotorischen Reaktion oder die subjektiven Angaben 
des psychologisehen Experiments  zun~ehst verzichtet werden. Uber das 
visuelle System, speziell die Sehrinde und die vestibul~ren Itirnzentren, 
liegen such sehon einige Untersuehungen mit  Mil~roelektroden vor (siehe 
JuNG3s; DUENSn~G U. SC~AEFE~2S,~4; BAUMG~a~T~ERI~). Dagegen fehlen 
genauere Anguben fiber die integrativen Strukturen, wetche die optisch- 
vestibuli~re Koordinat ion und somit auch die Orientierung fin R a u m  
gew~hrleisten. Das eigentliche Problem scheint sich offensichtlich auf  die 
Wahrnehmung yon Bewegungsreizen und die Auffindung hierzu geeigne- 
ter Neuronensysteme zu konzentrieren. Diese mfiBten auch den opto- 

* Mit Unterstiitzung der Deutschen Forsehungsgerheinsch~ft. 
** Die Versuche wurden auszugsweise bereits auf der XI. Jahrestagung der 

Deutschen EEG-Gesellschaft in Bad Nauheim 1962 ~ sowie dem Internationalen 
Physiologen-KongreB in Leyden I9625~ vorgetragen und sind TeiI der ]=[abititations- 
sehrift fiir die Medizinisehe Fakult~t der Universit~t GSttingen 5~. 



Teetumneurone des Kaninchens und Bewegungssehen 121 

kinetischon Nystagmus vermi%eln und gleiehzeitig - -  um den verhal- 
~ensphysiologisehen Aspekt zu berfieksiehtigen --  das Herannahen 
bedrohlieher 0bjekte odor anderer im seitlichen Bhekfeld auftauehender 
bewegter Gegenst/~nde mitteflen. 

Von dieser ~berlegung ausgehend ersehien es sinnvoll, das Tectum 
o2ticum des Kaninchens mi~ M:ikroelektroden zu untersuehen. Dieser 
Hirnteil bildet bei niederen Tieren die eigentliehe Sehsph/~re, in der im 
wesen~lichen einfaehe Hell-Dunkel-Reize und bewegte Reizmuster ver- 
arbeitet werden, w/~hrend das Objekterkennen in st/@kerem MaSe der 
GroShirnrinde vorbehalten bleibt 17-19,39,z6,63. Wir wissen noeh wenig fiber 
die nearonale Ak~ivit~ des Tectum op~ieum. Nut  Untersuehungen be/ 
FrSsehen yon LE~TW~ u. Mi$arb.4S, 44, MATU~A~CA U. Mitarb. ~s-~7 und 
G l ~ $ S S ~ - C o ~ m ~ s  u. Mitarb. 2~ haben uns gezeigt, dal~ das retino- 
teetale System Neurone aufweist, die auf bewegte Reizmuster ~nsprechen. 
Im Gegensatz zum Cortex, der in anatomiseher und physiologiseher Hin- 
sieht sehon sehr komplizierte Verh~ltni'sse aufweis~, ist das Teetum 
optieum des Kaninehens noeh relativ einfaeh strukturiert (siehe S~A~z ~7). 
Es stellt mit seinen sieben Zell- und Faserschiehten gewissermaSen ein 
verein]achtes Modell der Gro[3hirnrinde dar, so daf3 die MSgliehkeit gegeben 
is$, SubsSrat und Funktion zueinander in Beziehung zu setzen und die 
funktionelle Verarbeitung eines Bewegungsreizes ,,sehiehtweise" zu ver- 
folgen. 

Die vorliegenden Untersuchungen sind an frei beweglichen, waehen Tieren 
durchgefiihrt worden. Da$ die Mel~genauigkei$ der Ergebnisse unter diesen Ums~n- 
den dureh die unkonSrollierSen Spontanbewegungen uncl nicht fibersehbaren Gegen- 
regula$ionen beeintr~ehtig$ is$, war zu erwarten. Andererseits besbancl aber Gelegen- 
hei$, die einzelnen Teebum-Neurone in sttmdenlangen Versuehen einer Vielzahl you 
Testreizen zu unterziehen und ihre T/~tigkeit unter biologischen Bedingtmgen 
kennenzulernen. Sell hier zun~chs$ die Spontant~tigkeit der TeeSum-Neurone, die 
Gr5Be ihrer receptorisehen Folder sowle ihr Verhalten auf Bewegungs- und Lich~- 
reize besehrieben werden, so kommen in einer folgenden MiSteilung die En$1adungs- 
muster bei Arousalreizen, rota$orisehen Besohleunigungsreizen und bei aktiven Zu- 
wendebewegungen der Versuehstiere zur Dars~ellung. 

Methodik 
Als Versuehstiere dienten Kaninehen mit einem Gewieh~ yon 3--6 kg. N~eh Vor- 

behandlung mi~ Atropin wurde in leieh~er J~thernarkose die Kopfhant gespalten und 
parasagi~tal vor der Lambdanah~ ein 5 mm brei~es Bohrloeh angeleg~. Es wurde 
da~'auf gea0h~e~, dab die Lamina interna als diinne Knoehenlamelle erhalten blieb. 
MR einer feinen Pinzettr konn~e diese dann im Zentrum des Bohrloehes aufgeklapp~ 
und die Dura in einem Bereieh yon wenigen Quadratmillime~ern freigeleg?~ werden. 
Dies ermSgIieh~e dann die EinFfihrung der Mikroelek~rode, ohne dab es zu ttirn- 
pulsationen kam. 

Drei weitere kleine BohrlSeher dienten der Befestigung yon Sehr/~ubehen- 
Elektroden aus Silber odor Kupfer, welche als indifference Elektrode ffir die Mikro- 
ableitung und zur bipolaren Ableitung des EEG angebraehg wurden. Diese erwiesen 
sieh gleiehzeitig als seth" n/i~zlieh zur Verankerung eines Soekels, der aus Zahnzement 
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bestand uad um das Bohrloeh herumgelegt warde. In  diesen Soekel wurden auch die 
beiden Litzen eines Telefonkabels eingemauert. Die eine Litze diente als AbleRkabel 
ffir die indifferente Elektrode, die andere stand fret in der Luft und wurde als ~ber- 
tragerkabel ffir die Mikropotentiale benutzt. Die Mikroelektrode kormte im akuten 
Versueh jeweils an das freie Ende dieser Litze angelSt~t werden. Die AbleRung des 
Nystagmus und der Aktionspotentiale der Hals- oder ExtremR~ten-Muskulatur 
erfolgte fiber feine Kupferlaekdr~hte, die ebenfal/s in Narkose in die Muskeln ein- 
gen~ht wurden und das Tier sparer in seiner freien Bewegliehkeit nieht behinderten. 

Bereits naeh wenigen Vorversuehen ergab sieh die Notwendigkeit, die freie 
Beweglichkeit der Versuehstiere zu begrenzen. Die Tiere sollten zwar aktive und 
passive Kopfbewegungen ansffihren, sowie anf Lage- and Besehleunigungsreize 
ungehindert reagieren kSnnen, andererseits abet doch nieht fortlaufen und bet rota- 
torisehen Beschleunigungsreizen nicht den Drehpunkt verlassen. Zu beiden Seiten 
und am hinteren Ende eines schmalen Tierbrettes wurde daher ein grobmasehiges 
Drahtgitter angebracht, dessen Seitenw~nde abnehmbar waren, die Kopfpargie abet 
beiderseits und frontal offengelassen. Die Tiere wagten es im allgemeinen nicht, nach 
vorw~rts-abw~rts, 1,50 m in die Tiefe, zu springen und blieben bet Dreh- mad Kipp- 
bewegungen still sitzen. Das jeweilige Ableitkabel war so lung, dal~ es die Kopf- 
bewegungen nieht behinderte und notfalls aueh beim Sprung naeh vorn auf den 
Fugboden nieht aus der Verankerung gerissen wurde. In  einigen F~llen gelang 
es sogar, das bereits registrierte Neuron aueh naeh einem Sprung ,,in die Tiefe" 
weiterhin abzuleiten. 

Das Tierbrett konnte in der bitemporalen und sagittalen Aehse gekippt werden. 
Es war auf einem elektroniseh gesteuerten Drehstubl yon der Fa. TSnnies, Freiburg, 
befestigt, so daS sieh Lage-Reflexe und Beschleunigungsreaktionen kombiniert oder 
naeheinander priifen lieSen. Die Aktionspotentiale wurden auf den am Drehstuhl 
befestigten kondensator-gekoppelten Vorversti~rker gegeben and fiber Sehleifringe 
dem l:[auptoseillographen zugeleRet, Das Versuehsprotokoll wurde auf Tonband auf- 
genommen, so daf~ das TierverhaRen im akuten Versueh beschrieben werden konnte. 
Ein mit einem Yersti~rkerkanal verbnndenes ~Iikrophon lieI~ eine Lautsti~rkeknrve 
entstehen, welehe beim Auswerten des Karvenmaterials dureh AbhSren des Ton- 
bandes identifiziert wurde. Die Registrierung dieser Vorg~nge gesehah mittels der 
yon TSnnies gebauten Kamera ,,Reeordine". 

An die Registrierang der Neurone warden regelm~Big elektrisehe Reizungen mit 
Hflfe eines ebenfalls yon TSnnies entwiekelten Reizger~tes angeschlossen. Die naeh 
Frequenz und Bauer va~4ierten l~echteekimpulse warden tiber die IY~ikro-Elektrode 
geschiekt und der jeweilige Reizerfolg beobachtet oder in einigen F~llen aueh 
gefilmt. In  gleicher Weise erfolgte dann aueh die Markierung der Elektrodenspitze 
dureh eine elektrolytisehe L~sion des Gewebes, jedoch mit einem batteriegespeisten 
Reizger~t, das die Applikation eines ]angsam ansteigenden Gleiehstromes yon etwa 
120 Mikroampere und 7 see Bauer gestattete (siehe auch v, BAV~GAaT~ U. 1Vfit- 
arb. 10). Naeh Versuehsende warden die Tiere dureh ~berdosierung yon Xther oder 
Evipan getStet und die Gehirne naeh Fixation mit 4~ Formalin in Paraffin 
eingebettet mad in Serie gesehnitten. Die Fgrbung der Schnittprgparate erfolgte nach 
W~IG~T und teilweise naeh Nissr~. In  Anbetracht der markanten histologisehen 
Struktur des Tectum opticum lies sieh die Lage der Elektrolysepunkte ohne grSSere 
Schwierigkeiten genau festlegen. 

Die Wahl der Elektroden wurde dutch vorangehende Versuchsreihen bestimmt, 
in denen mit Erfolg glasisotierte EIektroden ~us 10--25 ~ Platindraht zur Anwen- 
dung kamen. Diese Elektroden hatten den u daS sie relativ stabil waren und 
sieh mit Hilfe einer feinen, an ihren Enden isolierten Pinzette ohne Verwendung 
eines besonderen Elektrodenhalters in das Gehirn einfiihren liel~en. Die ]~lektroden- 
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spitzen waren mR 25--50 ~ immerhin so dick, dab die Ableitung yon einze]nen 
Fasern des Teetum opticum mit einiger Sicherheib vermieden werden konnte. Im 
Einstrahlungsgebiet des Tractus opticus lieSen sich lediglich Massenpotentiale mit 
den bekannten Kriterien der Opticusfasern registrieren. Die Auffindung der Tectum- 
Neurone bereitete insofern gewisse Schwierigkeiten, als diese meist keine Spontan- 
akt ivi t i t  besaBen und unter fortw~hrender Applikation yon Bewegungsreizen auf- 
gesueht werden muBten. 

Folgende Punkte wurden wghrend der Versuche besonders berficksiehtigt: 
1. Beobachtung der Spontanaktivit~it bei Hell-(Raumbeleuchtung) und Dunkel- 

Adaption. 
2. Bestimmung der rezeptiven FeldgrSBen vornehmlich bei Bewegungsreizen. 

])ies erfolgte dutch Handbewegungen, mit einem kleinen Holzstab, der an seinem 
Ende eine kleine weiBe Marke hatte und in einigen F~llen auch mit einer kleinen 
Pendelmarke, urn Seitenunterschiede richtungsspezifischer Bewegungsneurone 
besser erkennen zu kSnnen. Die Bestimmmlg der Winkelgrade erfolgte mit einem 
ttandperimeter. 

3. Untersuchungen auf Bewegungsreize. Diese erfolgten zun~chst wie unter 2. 
beschrieben. Gepriift wurde besonders die Richtungsspezifit~t der einzelnen Neu- 
rone, ferner ihr ReaktionsvermSgen bei verschieden gestalteten Reizobjekten: Fin- 
gerbewegungen, ])urchschreiten des Gesich$sfe]des, bewegte Streifenmuster (Strei- 
fentrommel) u.a. Beaehtet wurden ferner Amplitude, ~requenz und Geschwindigkeit 
der Bewegungsreize. Die Reizmarkierung erfolgte meist mit einer Photozelle. 

4. Antwort auf diffuse und punktfSrmige Lichtreize. ])iese wurden mit einem 
Stroboskop bei direkter Beleuchtung im Bereich des rezeptiven Feldes oder bei 
indirekter Beleuehtung der gegliederten (Laborsituation) oder ungegliederten 
(weiBe Wand) Umwelt gesetzt. Ferner kam ein batteriegespeistes, punktfSrmiges 
Gliihlicht yon 5 cm ~ zur Anwendung. ])auerlichtreize wurden in alien Bereiehen 
des durch Bewegungsreize ausgeteste ten rezeptiven Feldes gesetzt. ])ie Liehtintensitat 
wurde so gew~hlt, dab es im Einstrahlungsgebiet des Tractus opticus oder in den 
oberen Schichten des Co]lieulus superior mit Sicherheit zu Antworten auf diffuse 
oder punktfSrmige Liehtreize kam*. 

Ergebnisse 
a) Einleitende Bemerkungen. ])as aus einer Vieizahl yon Reizkonstellationen 

gewonnene Material basiert auf extrace]lul~ren Mikroableitungen yon 65 Neuronen 
des Teetum opticum. 42 Neurone lieBen sieh durch einen Elektrolysepunkt in lokali- 
satorischer Hinsicht sichern und einer der sieben im histo]ogischen Schnittpr~para~ 
nachweisbaren Zell- oder Faserschichten des Colliculus rostralis zuordnen. Die fibri- 
gen Einheiten konnten nur auf Grund ihres Entiadungsmusters als Tectum-Neurone 
identifiziert werden; sie wurden meist auch in der N~he eines der lokalisatorisch 
gesicherten Neurone abgeleitet. 

Abb.  1 demons t r i e r t  die einzelnen Zell- und  Fase r sch ich ten  des Colli- 
culus super ior  im his tologischen Schni t tpr i~parat ,  A b b . 2  g ib t  in ha lb-  
sehemat i scher  Dars te l lung  einen Uberb l i ek  fiber die wicht igs ten  Bezie- 
hungen  zwischen ana tomischem Subs t ru t  und  Funk t ion ,  insbesondere  
l~ichtungsspezifiti~t und  L ich t ak t iv i e rba rke i t ,  die im folgenden eingehen- 
der  besprochen  werden.  

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

Arch. Psychiat. 5Tervenkr., Bd. 208 9 
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Abb. 1. Collieulus rostralis links. Markseheidenfiirbung naeh WEIG~T. Die ffir den Collieulus rostralis 
eharakteristischen Zell- und Fasersehichten sind deutlieh zu erkennen. Elektrolysepunkt basal im 

Stratum medullare superior, a n  der Grenze zum Stratum griseum superficiale 

I o{ 
/ 

Abb. 2. Halbschematisehe Dars~ellung des linken Colliculus rostralis (in Anlehnung nach SPA~z 67). 
Lage der Elektrolysepunkte yon 42 Neuronen unter Beriicksiehtigung der Ansprechbarkeit auf  
Bewegungsreize un4 tier Lichtaktivierung. Die Beziehungen zwischen Substrat und Funk~ion tier 
einzelnen Neurone sind im Text  beschrieben, o A lichtaktiviert; �9 �9 niehtl iehtaktiviert ;  A riehtungs- 

abh~ingig; o nicht riehtungsabhitngig; /s geringe Liehtaktivierung 
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b) Spontanaktivit5t der Tectum-lVeurone. Im Gegensatz zu den bisher 
bekannten Untersuchungen am Geniculatum und am optischen Cortex 
der Katze lieBen sich im Tectum opticum nur vereinzelt spontant~tige 
Neurone ableiten. Im allgemeinen waren bei stfllsitzenden und licht- 
adaptierten (Raumbeleuchtung) Tieren in den oberen Schiehten des Colli- 
culus rostralis, also im Stratum griseum superficiale und grS~tenteils 
auch im Stratum griseum intermedium tiberhaupt keine Spontanent- 
ladungen naehweisbar. In  einigen Fitllen wurden Entladungen beob- 
achtet, die nieht konstant erhalten blieben. Es lag nahe anzunehmeu, dab 
es sich um meehanisehe Reizungen handelt, die bei Elektroden mit 
groBem Spitzendurehmesser vorkommen kSnnen. Lediglich bei zwei 
Neuronen des Stratum griseum intermedium und den Zellen des Stratum 
griseum profundum hatte  man den Eindruek einer echten Spontanaktivi- 
t~t mit Entladungen bis zu 10/see (siehe Abb. 6). Mehrere Neurone dieser 
Schieht reagierten besonders bei Dunkelanpassung in Form eines off- 
Effektes mit langer Latenz und toniseher Verlaufsform (siehe auch 
Abschnitt e). 

In einzelnen Fg]len wurde auch das EEG mitregistrier~, das die ffir Kaninchen 
typischen Abl~ufe um 6-Herz aufwies. Es konnte sich bei der geringen Spontanaktivi- 
t ~  der Tecdum-Neurone also nieht um einen Schlafzust~nd oder eine oper~tiv 
bedingte traumatische Folgeerscheinung handeln. 

c) Die rezeptiven Felder. Die Ausmessung der rezeptiven Felder bei 
Bewegungsreizen erwies sich als sehr wiehtig, da sich auf Grund der rezep- 
riven FeldgrSBe mit einiger Sicherheit entscheiden lieB, ob die Ableitung 
yon Fasern des Tractus optieus oder postsynaptiseh you einzelnen Ner- 
venzellen des Teetum optieum erfolgte. Bei Ableitungen im Traetus 
optieus waren die rezeptiveu Felder wie HARTLr~E al, BARLOW U. Mit- 
arb. s,9, THO~SO~ 60 u.a. zeigen konnten, fin Durehmesser nicht grS~er als 
10 bis hSehstens 20 ~ Dagegen betrugen die Felddurchmesser in den 
eigenen Untersuehungen durehweg mehr als 30 ~ Leider wurden die eige- 
hen Untersuehungen in dieser Riehtung zun~chs~ nicht systematiseh 
durchgeffihrt, so dal3 sich nur die Werte yon 30 im Teetum optieum 
lokalisierten Neuronen mit Sieherheit berfieksiehtigen lieBen. Die Aus- 
messung mit einem kleinen Stab oder dureh FIandbewegungen, indem die 
Hand des Untersuchers yon peripher her in das zu erwartende rezeptive 
Feld hineingefiihrt wurde und zus~tzlich tremorartige Bewegungen aus- 
fiihrte, bew~hrte sich besser als die Anwendung einer sieh drehenden 
Streffentrommel, die nut  in wenigen F~llen zu einer sichtbaren Aktivie- 
rung der Neurone ffihr~e. Aueh die Ausmessung mit einem Handperi- 
meter war zun~ehst ausreiehend, da die rezeptiven Felder sehr gro]  
waren und sich eine Gliederung der Feldstruktur, z.B. in ein aktivieren- 
des Zentrum und eine hemmende Raudzone, in den vorliegenden Unter- 
suehungen an frei beweglichen Tieren nicht ermitteln liei]. Auff~llig war 

9* 
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]ediglich, dal3 die Reizantworten im Zentrum der rezeptiven Felder meist 
starker ausfielen als in den Randzonen. Hierbei/~nderte sich auch nicht 
die Richtung der jeweils bevorzugten Bewegungsrichtung, wie schon 
BA~LOW U. Mitarb. 10,11 an retinalen Ganglienzellen feststellen konnten. 

In  Abb.3 sind die horizontalen und vertikalen Felddurchmesser in 
Abh/~ngigkeit vonde r  Lage der rezeptiven Felder im horizontalen Durch- 
messer des rechten Gesichtsfeldes aufgetragen, und zwar getrennt nach 
der ZugehSrigkeit der Neurone zu den einzelnen Zellschichten des Tectum 
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Abb. 3. Durchmesser der rezeptiven Felder in horizontaler und vertikaler l~iehtung yon 30 Neuroneu 
des linken Tectum optieum. Berticksichtigt ist die Lage der rezeptiven Felder in Abhiingigkeit vom 
horizontalen Durehmesser des rechten Gesichtsfeldes. H horizontaler Durchmesser; V vertikaler 
Durehmesser der rezeptiven Felder; . . . .  Neurone des Stratum griseum superficiale; - - - - N e u -  

rone des Stratum griseum intermedium; - -  Neurone des Stratum griseum proftmdum 

opticum. Im einzelnen kann folgendes ausgesagt werden: In  jeder Zell- 
schicht finden sich zun~chst Neurone aller Gesichtsfeldbereiche. Schon 
]m Stratum griseum superficiale kSnnen rezeptive FeldgrSl3en bis zu 80 ~ 
beobachtet werden, wiihrend die gefundenen Werte in den unteren 
Schichten, also im Stratum griseum intermedium und profundum sogar 
teilweise etwas niedriger ]iegen. Eindeutige Unterschiede zwischen den 
einzelnen Zellschichten ergeben sich in dieser Hinsicht also nicht, soweit 
die geringe Zahl der ausgemessenen Felder iiberhaupt einen Vergleich 
zul/ii~t. Es hat  jedoch den Ansehein, als ob die Felddurchmesser in den 
Randzonen des Gesichtsfeldes etwas kleiner sind als in den zentralen 
Bereiehen. Aul~erdem weisen die horizontalen und vertikalen Durch- 
messer der einzelnen Felder keine deutlichen Unterschiede auf, so dab 
yon einer Asymmetrie der rezeptiven Felder, wie dies bei den ]qeuronen 
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des optischen Cortex nach HUBEL U. WIESEL34, 35 der Fall seia soll, nicht 
gesproehen werden kann. 

d) Bewegungsreize. Im Collieulus rostralis lie~en sieh mit glasisolier- 
fen Platinelektroden keine Neurone ableiten, die nicht in mehr oder 
weniger deutlicher Form auf Bewegungsreize im Bereieh 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 ttelligkeit. Biologisch bedeutungsvolle Reizgestalten wie die mensch- 
fiche Hand oder die Gestalt des Untersuchers hatten einen sti~rkeren 
Reizerfolg als das uniforme Muster einer mit konstanter Geschwindigkeit 
sieh drehenden Streffentrommel. Die Antwort der Bewegungsneurone 
war yon der Geschwindigkeit des bewegten Objektes und der Frequenz 
bei wiederholten Bewegungsreizen abhiingig. Einige Neurone entluden 
bei wiederholten Bewegungsreizen streng synchron, andere adaptierten 
bereits naeh 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 deutlieher hervortrat. Eine iiberzeugende funk- 
tionelle Einteilung hinsichtlich l~ichtungsspezifit~t, l~eizfrequenz und 
Adaptation ergab sich nur dann, wean die Neurone nach anatomischen 
Gesiehtspunkten geordnet wurden (siehe Abb. 2). 

Eine besonders enge Korrelation zwisehen Bewegungsreiz und neuro- 
haler Aktivit~t fund sieh ira Stratum opticum. MAt glasisolierten Platin- 
elektroden war es nieht mSglieh, hier einzelne Faserpotentiale iso]iert 
abzuleiten. Trotzdem lie[~ das bei fast allen Einstichen in den Collieulus 
ziemlich oberfl~chlich gelegene Massenpotential eine synchrone Aktivi- 
ts bei Bewegungsreizen bis zu 8--10/see erkennen. Schon ein leichter 
Tremor der Hand gen/igt% um hier synchrone und niehtadaptierende 
Potentialsehwankungen auszulSsen, die aueh im parallel gesehalteten 
Lautsprecher deutlieh zu hSren waren. Dieses Massenpotential trat bei 
Bewegungen in allen Riehtungen auf. Die sehr kleinen rezeptiven Felder, 
die bei einer weitr~umigen Handbewegung oft nur in einem kleinen 
Bereieh eine kurze, burstartige Aktivierung zur Folge batten und trotz 
Massenableitung nicht gr613er als 10--20 ~ waren, erwieseu sich als das 
beste KrRerium fiir eine pr~synaptische AbleRung im Einstrahlungs- 
gebiet des Tractus opticus. 

Auch im Stratum griseum super/iciale lieBen sieh zahlreiche Neurone 
ableiten, die bei Bewegungsreizen in allen Riehtungen 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 nieht als ,Richtungsanzeiger" und entluden nur in bestimm- 
ten F~llen in einer Richtung etwas lebhafter. Einige Neurone, die bei ein- 
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Abb.4a- -d .  Neuron des Stratum griseum suPerfieiale. I Pho~ozelle (tteizmarkierung ffir Licht- 
reize); I I  ~ystagmogramm; l i t  Mikroableitung; I V  Phonogramm. a Starke Aktivierung auf diffuse 
Lichtreize yon 2/see, Aktivierung auch  bei Flaekerlichtfrequenzen fiber 10/sec (nicht dargestellt). 
b Deutliche Akbivierung des l~eurons bei Bewegungsreizen ve t  dem reohten Auge yon vor]l naeh 
hinten (zurfick) und yon hin~ea naeh v0rn (vet). Keine eiudeutige Riehtungsspezifi~i~t. e Der Unter- 
sucher geht dutch das reehte Gesiehtsfeld yon vorn naeh hinten (Reizmarke). St~irkere Akti- 
vierung, d Der Untersucher geht in umgekehrter Riehtung, hierbei nur einzelne Entladungen. Unter 

diesen Bedingungen also leiehte l~ichtungsspezifit~t 

fachen Bewegungsreizen vor einem ruhenden tIintergrund (z.B. durch 
Handbewegungen) keine Richtungsspezifit/~t erkennen lieSen, wurden 
auch unter anderen Reizkonstellationen geprfift. So ergab die Unter- 
suchung mit der Streifentrommel, bei welcher auch das rezep$ive Umfeld 
st/~rker erregt wurde, dann doch eine leichte Richtungsspezifit/~t. Der 
Lichtaktivierbarkeit enSsprechend, die eine Synchronisationsf/~higkeit 
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der Entladungen auf Liehtblitze bis zu 4/see erkennen ties (siehe Ab- 
sehnitt e), wurden aueh Bewegungsreize bis zu 4/sec synehron beant- 
wortet. Dies bedeutete natfirlich einen erheblichen Abfall der Synehroni- 
sationsleistung gegenfiber der Ableitung im Stratum opticum, doeh ergab 
sieh ein weiteres Kriterinm daffir, daS es sieh um postsynaptische Ablei- 
tungen yon Zellelementen des Tectum optieum handelte. Immerhin 
waren diese Entladungen bei 1/~ngeren Reizserien noeh relativ best/~ndig 
und zeigten gegenfiber anderen Neuronen des Teetum opticum nut eine 
geringe Adaptationsneigung. 

Auch die Neurone des Stratum griseum intermedium lieSen sieh im 
allgemeinen dutch Bewegungsreize in allen Riehtungen aktivieren, doeh 
war die Richtungsspezifit/~t bier besser ausgepr/~gt. Die meisten Neurone 
reagierten besonders lebhaft auf Bewegungsreize in einer der horizontalen 
Riehtungen, in seltenen F/~llen war die Richtungsspezifit/~t nur bei Auf- 
and Abw/irtsbewegungen nachweisbar. Es konnte aueh vorkommen, daS 
Aufw/irtsbewegung zur Aktivierung ffihrte, Abw/~rtsbewegung dagegen 
jeden Effekt vermissen lieS. Wi~hrend die Neurone des Stratum griseum 
superficiale durchweg sehr empfindlieh auf rasehe Bewegungsreize mit 
kleiner Amplitude anspraehen, verhielten sich die in der mittleren Sehicht 
gelegenen Einheiten sehr verschieden. Einige Neurone fanden sich, die 
auf rasche Bewegungsreize nieht reagierten und zumindest schnell adap- 
tierten, dagegen bei langsamen und groBr/~umigen Bewegungen stark 
aktiviert warden. Eine besonders deutHche Reaktion zeigte sich in solehen 
F/~llen dann, wenn der Untersueher langsam dureh das entsprechende 
Gesiehtsfeld sehritt. Hierbei kam es z. B. zu einer kontinuierliehen starken 
Aktivierung beim Gehen in rostro-caudaler Riehtung (bezogen auf das 
Versuehstier), solange der Untersucher dureh den rezeptiven Bereich 
schritt, w/~hrend die rfiekl/~ufige Bewegung fast ohne EinfluS auf das 
Neuron blieb. Es sei jedoch bemerkt, daS konstante Drehung mit der 
Streffentrommel in solehen F/~llen nur einen geringen oder kemen 
Bewegungseffekt auszulSsen vermoehte. 

Einige Neurone reagierten auch auf rasche Bewegungsfolgen bis zu 
4/sec ohne Ermiidungstendenzen, andere, insbesondere die zuletzt 
besehriebenen, adaptierten dagegen sehnell. Dieser Effekt entspraeh zum 
Teil aueh der Lichtaktivierbarkeit dieser Neurone bei Lichtblitzserien 
(siehe Abschnitt e). 

Noch ausgepr~gter zeigte sich die Riehtungsspezifit~t der Teetum- 
Neurone im Stratum griseum pro/undum. Es gab aueh hier Neurone, die 
bei Bewegungen in allen Raumebenen aktiviert wurden; andererseits 
fanden sieh 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 aufw/s andere ent- 
luden dagegen bei Bewegungsreizen in rostraler oder caudaler Riehtung. 
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Abb. 5 a - - d .  Neuron  des S t r a t u m  g r i seum in t e rmed ium,  I l~e izmarkierung;  I I  N y s t a g m o g r a m m ;  
l i t  Mikroable i tung;  I V  P h o n o g r a m m .  a S ta rke  Ak t iv i e rung  a u f  Bewegungsreize  mi?~ e inem Stab 
yon  vorn  nach  h in ten  (Beginn der  l~eizmarkierung) .  Bei l~f ickbewegung (Ende de r /~e izmarke )  ge- 
r inge  Ak t iv i e rung .  b Flackerl ichtreize  ( l~egistr ierung durch ~2hotozelle) u m  2/sec bleiben unbeant -  
worte t .  I m  ] ~ y s t a g m o g r a m m  Unregelm~i] igkei ten als Re iza r te fak t .  c Leichte  Ver~nderung  der  Kon-  
t r a s t s i t ua t i oa  i m  Gesichtsfeld du tch  Ste l lungs~nderung des Tieres i m  l~aum. J e t z t  leichte aber  
deutl iche A k t i v i e r u n g  a u f  Lichtbl i tzser ien u m  2]sec. d Stel lung des Tieres unver~nder t  wie in c. 
S te igerung der  F lacker l ich t f requenz  a u f  5/sec. J e t z t  keine synchronen  ]~ntladungen a u f  Lichtbl i tze  

m e h r  zu beobachten  

I)iese Einheiten reprasentierten die Richtungsspezifitat in reinster Form, 
zumal sie, im Gegensatz zu den Neuronen der oberen Tectum-Schichten, 
nicht einmal eine deutliche Reaktion auf diffuse oder punktfSrmige 
Lichtreize erkennen lie~en. Auch in diesen Fallen blieben Bewegungs- 
reize mit  der Streifentrommel meist erfolglos, und monotone Reizfolgen 
um 2--4/see fiihrten schnell zur Adaptation. Adi~quater Reiz war die ein- 
malige oder auch yon kleineren Schwingungen i~berlagerte Bewegung eines 
Ob]ektes vor einem ruhenden Hintergrund. 
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Eine Beziehung ergab sich nicht nur zwischen der Funktion der Tectum- 
Neurone und ihrer ZugehSrigkeit zu den einzelnen Zellschiehten, sondern aueh 
zwisehen Riehtungsspezifitgt und der Lage des jeweiligen rezeptiven Feldes im 
Gesichtsbereieh des kontralateralen Auges. Die rezeptiven Felder waren bei den 
meisten Neuronen so angeordnet, dab die aus der Gesichtsfeldperipherie kommen- 
den Bewegungsreize der Richtungsspezifitgt der hier ge]egenen Neurone ent- 
spraehen. Die Neurone der vorderen Quadranten wurden also am stgrksten aktiviert 
bei Bewegungsreizen in rostro-eauda]er l~ichtung, die Neurone der hinteren Netz- 
hautan~eile dagegen yon Objekten, die sieh yon caudal in das Gesiehtsfeld hinein 
bewegten. Bei Anf- und Abwgrtsbewegungen waren die topischen Beziehungen 
jedoeh nieht so deutlieh ausgeprggt. Es liel~ sich jedenfalls nicht zeigen, dab die das 
obere Gesiehtsfeld beherrsehenden Einheiten aueh bei yon oben kommenden Bewe- 
gungen besonders lebhaft entluden. Die Zahl der abgeleiteten Neurone ist vielleicht 
zu klein, um entseheiden zu kSnnen, ob die fiir die horizontal orientierben Neurone 
gefundenen Oesetzmg~igkeiten auch fiir die vertikMe Ebene zutreffen. Doch sei 
bemerkt, dab Kaninehen zu den vorwiegend horizontal orientierten Tieren gehSren. 

Abb. 7 gibt das Gesagte in schematischer Darstellung wieder, wobei 
die eingezeiehneten Pfeile vektorart ig die bevorzugte Bewegungsriehtung 
~ngeben und ihre FuSpunkte der Mitre des jewefligen rezeptiven Feldes 
entsprechen. Einige der eingezeiehneten Neurone sind nicht dureh einen 
Elektrolysepunkt gesichert; sie geh6ren aber ihren funktionellen Eigen- 
schaften nach zum Tectum optieum. 

e) Lichtaktivierung. Von 43 durch einen Elektrolysepunkt gesicherten 
,,Bewegungsnearonen" reagierten nar  24 auf  diffuse oder punktf6rmige 
Beliehtung des kontralateralen Auges. Das Verhs der lichtaktivierten 
zu den liehtunempfindliehen Nearonen versehob sich nicht, wenn auch die 
nieht genau lokalisierten Neurone hinzugez/~hlt warden. Die Gesamtzahl 
der abgeleiteten Neurone betrug in diesem Falle 65. Nur  in zwei F/~llen 
erfolgte die Licht~ktivierung binocular. Die Antwort der lichtaktivierten 
Neurone war meist relativ sehwach und bei gleichbleibender Liehtinten- 
sitgt ~usgesprochen inkonstant, ganz im Gegensatz zu den bisher beob- 
aehteten Reaktionsmustern im Geniculatum laterale und im optischen 
Cortex. Beobachtet  wurden on- und on-off-Effekte, wobei die on-Akti- 
vierung im ~llgemeinen etwas starker hervortrat.  Pr~- oder post-exzita- 
torisehe Hemmungsphasen t raten nicht auf  oder kamen nicht zur Dar- 
stellung, weft die Neurone des Tectum optieum keine oder nur eine 
geringe Spontan~ktivit~t besal]en. 

Unter  Beriicksichtigung lokalisatorischer Gesichtspunkte, die sieh 
wieder ~us der Zuordnung der Elektrolysepunkte zu den anatomischen 
Feinstruktaren des Collieulus ergaben, lies sieh auch die zun~ehst sehr 
variabel erseheinende Lichtreaktion der Tectum-Neurone in eine gewisse 
Ordnung bringen. Bei Ableitung oberfl/~chennaher Potentiale, die gleich 
naeh dem Einstich der Elektrode in den vorderen Vier-Hiigeln gefunden 
warden, war die Liehtaktivierung besonders deutlich ausgepr/~gt. LieBen 
sieh im Stratum opticum, in dem nar  Mehrfaehableitungen mSglieh waren, 
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starke on-off-Effekte bei Dauerlichtreiz und kritische Flackerlicht- 
frequenzen um i4/sec und mehr ableiten, so waren die Verh/~ltnisse im 
Stratum griseum super]iciale wieder andere. Die hier abgeleiteten 14 Ein- 
heiten, die bereits sehr gro$e rezeptive Felder hatten,  waren in der Masse 

dot ~al 

 roniot ' . .  . ,!  o. ol 

rechfes Ces i~  /tbev~ 
ven/ra/ 

Abb. 7. Schematische DarsteUung des rechten Gesich~sfeldes. Die eingezeichne~en Pfeile geben 
vektorartig die yon den einzelnen Neuronen bevorzugte Bewegungsrichtung an, ihre FuBpunkte 
bilden die ~[itte des jeweiligen rezeptiven Feldes im rechten Gesichtsbereich. AuffRllig ist die Ab- 
h~ngigkeit der l%ichtungsspezifit~t der einzelnen ~eurone yon der Lage ihrer rezeptiven Felder im 

rechten Gesichtsbereich 

zwar on-off-Neurone, entluden bei diffusen Liehtblitzserien aber nur bis 
zu einer Frequenz yon 4--5/see synchron, d.h. mit  einer Latenz yon 
40--60 msee auf  den Liehtblitz. Von 17 in der mittleren grauen Schieht 
(Stratum griseum intermedium) oder in deren Grenzgebiet abgeleiteten 
Neuronen reagierten dagegen nut  7 auf  Lichtblitzserien mit  diffusem 
Lieht bis zu einer Folgefrequenz yon etwa 4/sec. In  9 F/~llen konnte in 
dieser Sehieht bei Lichtpunktreizen im Zentrum der rezeptiven Felder 
ein st/s on-Effekt sowie eine schwaehe off-Aktivierung beobachtet  
werden. I m  Gegensatz zu den Neuronen des St ra tum griseum superficiale 
t ra ten  relativ sehnell Adaptationserscheinungen auf, die Aktivierbarkeit  
auf  Lichtreize war hier abet  schon schw/~eher ausgepr/~gt. 

I n  den untersten Sehiehten des Collieulus rostralis konnte im all- 
gemeinen keine Aktivierung auf Liehtre~e beobachtet  werden Von 
12 Neuronen im St ra tum griseum profundum reagierten 10 nicht auf  
punktf6rmige oder diffuse Lichtreize, in 2 Fallen t ra ten  geringe on-Effekte 
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auf. Bei  2 wei teren Neuronen  konn te  iedoch eine leichte  Synchron i sa t ion  
der  E n t l a d u n g e n  bei  einer F lacker l ich t f requenz  yon  4/see be oba c h t e t  
werden.  U n t e r  verschiedenen Kon t r a s tbed ingungen ,  z .B.  bei  verschie-  
dener  Ste l lung eines St re i fenmusters  oder  bei  verschiedenen Kopfs te l lun-  

crania/ 

/ \ 

V V<> 

b 

Abb.8. Soheraatische Darstellung des linken Colliculus rostralis in Aufsicht. Pianime~risohe Lage- 
bestimmung der Elektrolysepunk~e ohne Beriieksiehtigung der ZugehSrigkeit zu den einzelnen 
Schiehten des Teetum opticmn. Colliculus rostralis sinister, Aufsicht.A vord. unt. Quadr.; A vord. ob. 
Quadr.; ~k in der Horizontalen vorne; �9 hint. unt.Quadr. ; V hint. oh. Quadr.; V in der Horizontalen 

hinten; @ in der Vertikalen unten; ~ in der Vertikalen oben; ~ im zentr. Sehfeld 

gen im Un$ersuchungsraum,  lieI3 sich bei  2 Neuronen,  die sonst  durch  eine 
fehlende Lich~akt iv ie rung  ausgezeichnet  waren,  noch eine le ichte  Akt i -  
v ierung au f  Licht re ize  erzielen. 

E s  sei in  d iesem Z u s a m m e n h a n g  nochma l s  d a r a u f  h ingewiesen ,  dab  einige 
Neurone der unteren Schiehten bei ,,Licht aus" eine leichte Frequenzzunahme ihrer 
spontanen Entladungen erkennen liel~en. Erw/ihnt seien auch die Eigensehaften 
einiger Neurone der angrenzenden Formatio reticularis, die in viel st~rkerem )/Iage 
auf Liehtreize ansprachen, h/iufiger aueh bei Lichtreizen yon beiden Augen. Nicht 
selten resultierte bei diesen Neuronen eine Hemmung ihrer Entladungen, was aueh 
der Wirkung yon Arousalreizen entspraeh. 

/) Retino-tectale Pro]ektione~ /iir Bewegungsreize. Physiologische Unter- 
suchungen mit der Methode der evoked potentials stellten bereits eine retino- 
teetale runkt-ffir-Punkt-Projektion unter Beweis. Aus der Arbeit yon APTE~ i ergab 
sich sogar eine bevorzugte Lokalisation der Area centralis, aus neueren Unter- 
suchungen yon JACOBSONSS, a7 eine binoeulare Projektion beim Frosch. Auf Grund 
dieser Befunde war es natfirlieh interessant zu erfahren, ob sieh die mit kleineu 
Lichtpunkten ermittelten retino-tectalen Projektionen auch fiir Bewegungsreize 
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nachweisen lie~en. Der exakte Nachweis einer solchen Projektion konnte jedoch 
nicht gelingen, da die fiir Bewegungseffekte ausgemessenen rezeptiven Felder, wie 
bereits gezeigt, einen Durchmesser yon 30 bis nahezu 100 ~ erreichten. Diese waren 
also wesentlich grS~er als die rezeptiven Felder bei Ableitungen yon Einzelfasern des 
~ervus opticus. 

Die planimetrische Lagebestimmung der einzelnen Elektrolyse- 
punkte -- mangels genfigender Anzahl lokalisierbarer Neurone allerdings 
ohne Berficksichtigung der ZugehSrigkeit 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. 
Withrend die Neurone, deren rezeptive Felder in den beiden vorderen 
Gesichtsfeldquadranten lagen, auch in den rostralen Anteilen des Colh- 
culus zu finden waren, liei~en sich die Neurone der beiden hinteren Qua- 
dranten im caudalen Bereich desselben naehweisen. Eine weitere Gesetz- 
m ~ igke i t  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 bfldeten. Die Neurone der Grenzbezirke zwischen den einzelnen 
Quadranten nahmen eher eine Mittelposition ein; doeh dfirfte die Anzahl 
der in der vertikalen Grenzzone ausgemessenen rezeptiven Felder zu 
gering sein, um hier Sicheres aussagen zu kSnnen. 

Im wesentliehen entsprachen die eigenen Untersuchungen also den 
yon JACOBSE~ ~6,a7 beschriebenen Verhs im Tectum des Frosches. 
Dies gilt besonders ffir die  retino-tectalen Projektionen der einzelnen 
Gesichtsfeldquandranten. GrSi~ere Schwierigkeiten bereitete dagegen die 
genaue Abgrenzung der einzelnen Projektionsgebiete untereinander. Die 
Ursache hierfiir diirfte, wie schon gesagt, in den relativ gro~en Dureh- 
messern der rezeptiven Felder zn suchen sein, zum anderen abet auch in 
der Tatsache, da{~ die Zuordnung der abgeleiteten Neurone zu den ein- 
zelnen Schichten des Tectum opticnm unberfieksiehtigt blieb. Wie Abb. 8 
zeigt, ]i~Bt sich abet zwischen den Neuronen der unteren und oberen 
Quadranten eine schri~ge Trennungslinie ziehen, und zwar yon ]atero- 
caudal nach medio-cranial. Aueh dieser Befund entspricht den Ergeb- 
nissen nach punktfSrmiger Lichtreizung am Frosch. 

Diskussion 
Zuns seien einige Merkmale besprochen, die allen Tectum-Neuro- 

nen gemeinsam sind: Die geringe Spontanaktivit~t, die gro~en rezeptiven 
Felder und die Ansprechbarkeit auf Bewegungsreize. 

Die geringe Ruhet~tigkeit der Tectum-Neurone ist zuni~chst fiber- 
raschend, da retinale Ganglienzellen, jedenfalls soweit sie mit der Mikro- 
elektrode erfal~t sind, eine lebhafte Spontanaktivits entfalten, die nach 
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BO~SCH~rN ~a durch retinale Anoxie aufgehoben wird. Auch im Geni- 
eulatum laterale und im optischen Cortex finden sieh zahlreiche spontan- 
thtige Neurone, die kontinuierlich oder in kfirzeren oder in l~ngeren 
Salven enfladen. Bei Kaninchen haben ARDEN U. Mitarb. 5 im Genicula- 
turn eine v o n d e r  EEG-Arousal abh/ingige Spontanaktivit/it feststellen 
k6nnen. Die eigenen Befunde werden vielleicht verst/~ndlicher, wenn man 
sich vergegenw/irtigt, welehe Bedeutung der Spontanaktivit~t in Sinnes- 
organen heute beigemessen wird. Naeh GRANI~ 27 sell diese die Ansprech- 
barkeit der Nervenzellen auf afferente Reizmuster steigern, indem der 
kontinuierliche Impulsstrom durch den Sinnesreiz nur noch modelliert zu 
werden braueht, sei es dureh aktivierende oder hemmende Impulse. Der 
Informationsgehalt eines afferenten visuellen Impulsmusters, das meist 
aus on- und off-Entladungen besteht, diirfte hierdureh betr~chtlieh ver- 
mehrt werden. Aueh unter Beriicksiehtigung der Untersuchungen von 
I~IGGS U. Mitarb. 5~ sowie I)ITCHBURbT U. ~INSBORG 21,22 fiber den spon- 
tanen Augentremor ist es daher nieht einzusehen, dal~ Kaninehen mit 
Hilfe des Teetum optieum eine differenzierte Sehleistung im Sinne des 
0bjekterkennens vollziehen k6nnen, zumal die Tiere wach waren, ein nor- 
males EEG batten und w~hrend der Versuche zumindest zeitweilig einer 
irgendwie gegliederten Umwelt (Laborsituation) ausgesetzt waren. So 
gesehen, dfirfte die Spontant/~tigkeit der corticalen Neurone des visuellen 
Systems eine wesentliche Voraussetzung ffir das 0bjekterkennen sein, 
das nach Ausschaltexperimenten yon LASHLEu 45, TEN CATE U. VAN 

H ~  19, SI~r 5s und KLOVWR a9 in st/irkerem Mage an die GroBhirn- 
rinde gebunden ist als das Erkennen yon Hell-Dunkel-Reizen und das 
optiseh-kinetisehe Reaktionsverm5gen. 

Eine Ausnahme bilden lediglieh die Neurone der tieferen Teetum-Sehiehten, die 
eine leiehte Dunkelaktivierung erkennen lieBen und in dieser tIinsieh~ den off- 
Neuronen yon H~TLI~Ea~ 3~ bzw. den ,,dimming detectors" yon L~TTV~ u. 
Mitarb. 43-~7 entspraehen. Diese seheinen ein phylogenetisch alger Bestand~eil zu sein 
und bei der Vermittlung yon Lieht- und Sehattenret~exen der niederen Tierwelt eine 
Rolle zu spielen. Da ihre Fortsgtze u.a. die tectospinalen Bahnen bilden, vermitteln 
sie aueh die Tonuswirkung des Liehtes, die sich bei Amphibien naeh einseitiger 
Blendung in einer asymmetrischen K6rperhaltung zeigt und erst bei den boden- 
nahen Tieren dann dutch propriozeptive Impulse iiberspiel~ wird (siehe v. BvD1)~N- 
BROCK17). In diesem Zus~mmenh~ng haben Dv~,~sIN~ u. Mitarb. ~ aueh auf die 
Bedeutung des Nucleus interstitialis hingewiesen, doeh erweist sieh ein Bewegungs- 
reiz auch dann als wirksam, wenn die Gesamtintensit~t fiir diffuses Lieht einiger- 
mai]en konstant gehalten wird. Die l~eurone des Teetum optieum erheHen auf diese 
Weise die ,,eigenartige Mittelstellung" des Bewegungssehens zwisehen den ein- 
faehen Lieht- und Schattenreflexen und dem Objekterkennen hSherer Vertebraten. 

Was die rezeptiven Felder anbetrifft, so ergibt sich ein grunds~ttzlicher 
Unterschied zu den retinalen Ganglienzellen. Diese besitzen, wie sehon 
HARTLI~qE 31 TI~OMSO:N 60 t~A~LOW 6 Hu]~nL u. WIESEL 34 sowie A~DE~ z,a 
zeigen konnten, einen Felddurchmesser, der im allgemeinen 10--20 ~ nieht 
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fiberschreitet. 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 fiber sehr grol~e rezeptive Felder yon L]~T- 
wN u. Mitarb. 43,~4 MATU~A~A U. Mitarb. 46,47 KOZAK U. Mitarb. 41 sowie 
WESTEI~lgAI~!I~ 61 erscheinen nun in einem neuen Licht. Wenn andere 
Autoren im optischen Cortex nut  sehr kleine rezeptive Felder nachweisen 
konnten, so fragt es sich natfirlich, ob die weiter zenralw~rts gelegenen 
Neurone im optischen Cortex, die denen des Stratum griseum profundum 
funktionell entspreehen kSnnten, aueh mit ad~quaten l~eizmustern unter- 
sucht wurden. Wir selbst haben die grol~en rezeptiven Felder nur mit dis- 
kontinuierlichen Bewegungsreizen, wie z.B. Handbewegungen, nachweisen 
kSnnen, die einer raschen Adaptation entgegenwirken. Kontinuierlich 
bewegte Streffenmuster waren dagegen sehr h~ufig unwirksam und, wie 
sehon gesagt, zur Bestimmung der Feldgrenzen meist ungeeignet. Wenn 
die rezeptiven Felder im Tectum opticum durehweg sehr grol~ waren, so 
wird sich dies aueh auf die freie Bewegliehkeit und den Waehzustand der 
Versuehstiere zurfickfiihren lassen. Die funktionelle Variabilit~t der 
Feldgrenzen unter dem Einflu] der Hell-Dunkel-Adaptation oder der 
Einwirkung pharmakologiseh wirksamer Substanzen ist ja bekann~. 
Neben direkten Wirkungen auf die retinalen Elemente kSnnte sich bier 
ein zentraler Einflu6 fiber zentrffugale Bahnen bemerkbar maehen. Erst  
kiirzlich hat McILwAI~49 die Wirkung der Barbiturate auf Bewegungs- 
reize in der Feldperipherie beschrieben. 

Zu den wichtigsten Kriterien der Tectum-Neurone gehSrt zweifellos 
die Erregbarkeit auf optische Bewegungsreize. Bei aller Variabilit~t der 
Entladungsmuster lassen sich zwanglos zwei verscbiedene Typen heraus- 
stellen: riehtungsunabh~ngige und riehtungsabh~ngige Neurone. Natfir- 
lich kommen Ubergangsformen vor, wie z. B. Neurone, die bei Bewegungs- 
reizen in verschiedenen Richtungen aktiviert werden, in einer bestimmten 
Riehtung aber ein Erregungsmaximum aufweisen. Obwohl mehrere 
Autoren an der retinalen Ganglienzelle s Eigenschaften beob- 
aehten konnten (zuletzt BA~LOW u. Mitarb. 9), sind die Ergebnisse doch 
bemerkenswert, da es sich bier um postsynaptisehe Entladungen yon 
Nervenzellen des Teetum optieum handelt und die ausgedehnten rezep- 
t iven Felder eine Konvergenz verschiedener retinaler Elemente erwarten 
lassen. In  beiden F~llen sind die beobaehteten elektrischen Ph~nomene 
sonst prinzipiell die g]eichen, der Vorgang spielt sich in unserem Falle nur 
auf einer ,,hSheren" Ebene ab, auf der sich bereits mehrere Ganglienzellen 
zu einer ,,fibergeordneten" Einheit zusammensehlie~en. 

Auch in diesem Zusammenhang wird die Bedeutung der geringen Spontan- 
aktivit~t im Teetum opticum offensicht]ieh. Die Neurone miissen, wenn sie nicht 
spontan entladen, auf Bewegungsreize wesentlich spezifischer reagieren. Eine 
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gewisse Spontanaktiviggt, Me sie den Einheiten des Stratum griseum profundum 
eigen ist, kSlmte sieh auf die Motorik zwar tonisierend auswirken, doch w~re jeder 
ungefilter~e Reizeinbrueh in Anbetraeht der engen Verbindungen mit den motori- 
sehen Nervenkernen nichg sehr sinnvoll. Nine weifere sehr wieh~ige Eigensehaft der 
Tectum-Neurone dfirfte aus diesem Grunde aueh die Abh/s der Neurone von 
der Geschwindigkei$ und der Frequenz des Bewegungsreizes sein. 3/Iehrere Einheiten 
reagieren anf Bewegungsreize bis zu 4/see ohne ,,Ermiidung", wiihrend andere da- 
gegen bei groBrgumigen Bewegungen sehnell adaptieren. GR#SS]~R-CoRNa~a~S u. 
Mitarb. z9 weisen ebenfalls auf eine Frequenzspezifitag der,,Bewegungsneurone" lain. 
Erirmert sei in diesem Zusammenhang an die Abh~ingigkeit des Schnappreflexes von 
der Bewegung des Beuteobjekf~s, die sieh schon bei niederen Tieren beobaehten 
lal3t, odor an die Fluehtreaktion, die dureh den Bewegtmgsrhythmus eines Raub- 
tieres, z.B. den Fliigelsetdag eines Raubvogels, ausgelSs$ werden kann. Dieser 
l~hy~hmus isg bei einer Frequenz yon 1--4/see durehaus geeignet, bestimmte 
,,Bewegungsneurone" des Kaninchens optimal zu aktivieren und hierdureh eine 
motorisehe Reak$ion in Gang zu bringen. Reflektorisehes Gesehehen und Ins$inkt- 
verhalf~n liegen hier dicht beieinander, und es bes$g$ig~ sich wieder, dab das Reeep- 
tororgan -- hier im wei~esten Sinne zu verstehen -- das ,,Wahrgenommene" nieht 
rasterge~reu wiedergibt, sondern eine Answahlleistung vollzieht und das ffir den 
jeweiligen Organismus Wichtige zur Verarbeitung an das Zentralnervensystem 
wei~erleitet. Der verhaltensphyslologische Begri[[ des Schliisselreizes er/iihrt Met eine 
neurophysiotogische Ausdeu~un#. 

Unter  Beriicksiehtigung der Liehtaktivierung,  die seit I I A ~ T L r ~  z0,31 
mi t  den klassisehen on-, off- und  on-off-Typen das dominierende Merkmal  
der Ret ina-Neurone darstellt,  refit sieh das Gesamtkollektiv in zwei Grup- 
pen, die l ichtaktivierten und  die l iehtuuempfindliehen Neurone.  Dieser 
Befund ist nieht  fiberraschend, wenn m a n  die Untersuchuugen  im Geni- 
cula tum uud  im optischen Cortex betraehtet .  H~rm~L ~z und  D]~ VA_~oIs 
u. Mitarb. 2o haben Hchtunempfindliche Neurone im Geniculatum, HUB~L 
u. WI~s~L 34 sowie Ju~cG u. Mitarb. (siehe Jo-xG 3s) im optisehen Cortex 
naehgewiesen, t I u z ~  u. WIESEL z4 hal ten die fehlende Licht reakt ion 
sogar ffir ein wichtiges Kri ter ium der corticalen Neurone des visuellen 
Systems. Nach  A~D~N u. Mitarb. 4 fmden sieh aueh im Geniculatum des 
Kaninchens  zahlreiche Neuroue,  die bei diffusen Flackerlichtreizen nur  in 
geringem Mal3e synehron entladen, den eigenen Ableitungen in den 
tmteren Teetum-Sebiehten entspreehend. Wenn  die Folgefrequenzen bier 
nu t  4/see und  weniger betragen, so wird m a n  dies als ein weiteres Kri-  
ter ium f/Jr den Naehweis postsynapt iseher  En t l adungen  werten dfirfen, 
im Gegensatz zu den Ablei tungen im Tractusgebiet ,  we synehrone Ent -  
ladungen bis zu 10/see und  mehr  beobaehtet  werden konnten.  Eine 
genaue Differenzierung in on-, off- und  on-off-Typen sell  hier jedoeh 
unbertieksichtigt bleiben, da diese naeh WOLBAI~SJ~T U. Mitarb. 64 bis zu 
einem gewissen Grade yon  der Wellenl/~nge des einfallenden Lichtes und,  
wie BA~LOW u. Mitarb. 7 beriehten, aueh vom jeweiligen Adaptat ions-  
zus tand  abhangig ist. Die eigenen Versuchsbedingungen sind in dieser 
Hinsieht  zu wenig defmiert, um bier Ngheres aussagen zu k6nnen. 

3_reh. Psyching. Nervenkr., Bd. 208 l0 
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Eine weitere Frage ist nun die, ob die lichtaktivierten Neurone ffir die 
Wahrnehm~ng yon Bewegungen eine Rolle spielen. Wichtig scheint in 
diesem Zusammenhang die yon HUBEL U. WIESEL 34 beschriebene Feld- 
asymmetrie der eorticalen Neurone und die hiermit verbundene asym- 
metrische Umfeldwirkung zu sein, die sioh nach B~V~GA~T~EI~ 11 beson- 
ders bei den priiexzitatorisch gehemmten ou-off-Neuronen nachweisen 
l~il~t. BAV~G~TNER 11 weist darauf bin, dab die Eigenschaften dieser 
Neurone eine Wahrnehmung yon Bewegungen grundsi~tzlich erm6glichen. 
Die genannten Autoren haben aber auch ira optischen Cortex der Katze 
Neurone ableiten k6nnen, die durch diffuse Beliehtung nicht mehr akti- 
viert werden k6nnen, ctagegen sicher auf bewegte Kontrastreize an- 
sprechen. Wie weir die Einw~inde yon BA~Low u. HILL s geltend gemacht 
werden k6nnen, die ,,Wahrnehmung" yon Bewegungsreizen lasse sich 
durch die asymmetrisehen Feldbedingungen zumindest nicht in einfaeher 
Weise erkli~ren, bleibt ffir die Cortex-Neurone eine offene Frage, zumal 
die Bestimmung der Feldgrenzen mit bewegten Reizmustern noch aus- 
steht (siehe BAUMG)mT~E~11). Die eigenen Befunde im Tectum opticum 
des Kaninchens lassen eine asymmetrisehe ]~eldstruktur vermissen. Die 
Frage, wie und Jn welchem 1V[al~e das Bewegungssehen eine integrative 
Leistung des zentralen Nervensystems darstellt, li~13t sioh letzten Endes 
erst in Verbindung mit den histologischen Befunden entscheiden. 

Als Substrat fiir das r~umliche und zeitliche Naeheinander eines 
Bewegungsreizes bieten sich zuniichst die retinotopen Beziehungen an. 
Eine Punkt-ffir-Punkt-Projektion finder sieh auch im optischen Cortex, 
doch sind erhebliehe Zweifel laut geworden, ob die r~umliche Ordnung 
einer ,,Projektion auf die sensorische Oberfl~iche" auch eine funktionelle 
Bedeutung besitzt. Zahlreiche klinische Ph~nomene sprechen dagegen, 
und schon das Erkennen einfacher geometrischer Figuren li~13t sich nicht 
atff der Basis einer Punkt-fiir-Punkt-Projektion erkliiren. Die Unter- 
suehungen im Tectum opticum (siehe W~ITTERIDGE 63) sind jedoch so 
iiberzeugend, dab eine Punkt-ffir-Punkt-Projektion als Grundlage opti- 
scher Wahrnehmungsvorg~nge, insbesondere der phylogenetisch sehr 
friih verankerten Vorgi~nge des Bewegungssehens, nieht iibersehen wer- 
den darf. In Anbetracht der groi~en und sich weitgehend fiberlappenden 
rezeptiven ~elder der Tectum-Neurone wird man aber eine zusi~tzliche 
Leistung des Substrates fordern mfissen, um eine ])iskrimJnation yon 
Bewegungsreizen erklgren zu kSnnen. 

Eine weitere MSgliehkeit, aus der strukturellen Gliederung eine inte- 
grative Leistung des Tectum opticum abzuleiten, ergibt sich aus dem 
sChichtweisen Aufbau des Colliculus rostralis. Die physiologischen Unter- 
suchungen von TE~E~ u. Mitarb. 59 und die eigenen, durch Elektrolyse- 
punkte gesicherten Ablei~ungen veransch~ulichen die Unterschiede in der 
Funktion der einzelnen Teetum-Neurone. Leider ]iegen fiber den optischen 
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Cor tex  - -  so zahl re ich  die bier  durchgef i ihr ten  Un te r suchungen  auch 
s ind - -  in  dieser  Hins ich t  nur  wenige A n g a b e n  vor ;  lediglich die Arbe i t en  
u 1V~ouI~TCASTLE 51 im somato-sensor isehen Cor tex weisen au f  eine ver t i -  
ka le  ri~umliche Or ient ie rung der  hier  v e r a n k e r t e n  H i rn funk t ionen  hill. 
E r s t  in j f ingster  Zei t  s ind en tsprechende  Befunde  fiber das  Gesta l t -  und  
Bewegungssehen yon  ttC~WL u. WIESEL 35 mi tge te i l t  worden.  

Um die Verh~ltnisse im Tectum optieum zu verstehen, sei ein kurzer anabomi- 
scher Riickblick erlaubt. ]=Iiernach diirfte es gesichert sein, dab die Opticusfasern 
im Stratum griseum superfieiale enden. Zahlreiche Autoren sind sieh auch darin 
einig, da$ die Op~icusfasern die wichtigste teetopetale Projektion darste]]en (siehe 
SPATZ57; Bii~IlS).  Den anatomischen Verh~ltnissen entspreehend mfissen die 
afferenten Impulse dann yon den kleinen Sehaltzellen der oberfl~chlichsten Sehicht 
zur mittleren und tiefen grauen Sehieht weitergeleitet werden. Hier befinden sieh 
die mittelgroten und groBen Pyramidenzellen, welche mit ihren Forts~tzen in erster 
Linie den Tractus Meynert bilden. Es w~re denkbar, dab mehrere Schaltzellen eine 
Pyramidenzelle innervieren, so dab das visuelle System bier fiber eine weitere Kon- 
vergenzmSgliehkeit verffigt. Doeh hat siehbei der Gegenfiberstellung der abgeleiteten 
Neurone der oberen und unteren Sehichten kein sicherer Unterschied in der GrSBe 
der rezeptiven Felder ergeben. Dieser Befund spricht jedoch nieht gegen eine Kon- 
vergenz; denn es w~re denkbar, dab die potentielle VergrSterung der rezeptiven 
Felder dutch die Zwischenschaltung weiterer Synapsen fiberdeckt wird. AulBerdem 
wird m~n ~uch auf tectaler Ebene, wie die eigenen Untersuchungea zeigen, mit 
Adaptationserseheinungen und lateralen Hemmungsvorg~ngen rechnen mfissen, die 
der r~umlichen und zeitSichen Summation afferenter Impulse entgegenwirken. Die 
Wahrschein]ichkeit, da$ markarme Fasern direkt die tiefen Schichten des Colliculus 
erreiehen, ist jedenfalls gering, zumal sich im Degenerationsversuch bei einer der- 
artigen Endigungsweise der markarmen Fasern zumindest degenerative EndlmSpfe 
in den unteren Schichten des Tectum nachweisen ]assen miiBten, was nach GLEES 2~ 
nieht der Fall zu sein scheint. Auch nach elektronenmikroskopischen Befunden yon 
G~ATz u. HA~LY~ ~s endigen die Opticusfasern bei Hiihnern in den oberfl~ehlichen 
kleinzelligen Schichten und dringen nicht in die tiefergelegenen Gebiete vet. Doch 
ist zu bedenken, da$ diese kleinzelligen Schiehten nach Bth~r TM u.a. in der Phylo- 
genese eine 5leuerwerbung darstellen, welche auch mit dem Auftreten cortico- 
tectaler Verbindungen in Zusammenhang steht. 

U n t e r  t ier Vorste] tung einer  b i synap t i schen  Vera rbe i tung  des afferen- 
t en  Impu l s s t romes  lassen sich die bier  beschr iebenen E n t l a d u n g s m u s t e r  
in  e inem i ibergeordne ten  funkt ionel len  Z u s a m m e n h a n g  be t raeh ten .  Es  
zeigt  sieh n~mlich,  dal~ die l i ch tak t iv i e r t en  Neurone  das  S t r a t u m  gr iseum 
superficiale bevorzugen  und  allenfalls  im S t r a t u m  gr iseum i n t e r m e d i u m  
anzutref fen  sind. N u t  die Neurone  der  obers ten  Sehieht  reagieren  au f  
F l a c k e r l i c h t p r o v o k a t i o n  mi t  raschen Folgef requenzen  und  bei  re t ina le r  
Bi ldversch iebung  in jeder  R ich tung  m i t  einer l ebhaf ten  Akt iv ie rung .  Die  
Neurone  des S t r a t u m  gr iseum i n t e r m e d i u m  bi lden  dagegen Ubergangs-  
formen,  i ndem sie auf  sehnelle Bewegungsreize n ieh t  mehr  so l ebhaf t  
ansprechen,  daf i i r  aber  rich~ungsspezifischer reagieren.  Sie gleiehen sich 
bere i t s  den  E inhe i t en  der  un te r s t en  Schieht  an, in der  sieh nur  noeh ver-  
einzelt  l i eh tak t iv i e r t e  Neurone  auffinden lassen. Die F~higkei t ,  bewegte  
Objek te  , ,wahrzunehmen" ,  l~Bt sich auch in der  R e t i n a  nachweisen.  Es  

10" 
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ist aber anzunehmen, dab die Tatigkeit weniger retinaler IXleurone nioht 
geniigt, um einen Reizerfolg zu gewi~hrleisten, zumindest nieht als moto- 
rische Leistung. I)emnach besitzt die Aktivierung einzelner retinaler 
Ganglienzellen noeh nieh~ den Charakter einer Bewegungsinformation. 
Eine Aktivierung erfolgt ja aueh duroh den Lichtreiz, und beide, Be- 
wegungs- und Lichtaktivierung, sind auf Grund der Zellaktivierung allein 
nicht zu unterscheiden, was in gleichem MaBe ffir die I~eurone 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 
bier gelegenen Pyramidenzellen aktiviert, so bedeutet dies ,,Bewegung", 
und zwar Bewegung als solche, abgehoben yon den fibrigen Modaliti~ten 
der optischen Wahrnehmung. Mit BAVMG)mTNW~ U. Mitarb. 1~ k6nnte 
man sagen, dab hier ,,ein zweidimensionaler Code in einen eindimensio- 
nalen Richtungsanzeiger umgewandelt wird". Treffen die zuni~chst wenig 
beinhaltenden ,,Alles-oder-nichts-Entladungen" der Tectum-I~eurone 
fiber den Tractus Meynert dann auf eine motorische Instanz, so ist der 
einfachste Fall einer op~omotorischen Reaktion gegeben. 

ZHsammen~asslmg 
An nicht narkotisierten, frei beweglichen Kaninchen wurden 50 Neu- 

rone des Teetum optieum mi~ glasisolierte n Platindr~hten extracellular 
abge]eitet. Die Lage der Elektrodenspitze konn~e (lurch Elektrolyse- 
punkte und histologisehe Aufarbeitung der Gehirne gesiehert werden. Die 
Untersuehungen ffihrten zu folgenden Ergebnissen: 

1. Im Gegensatz zum Genicu]atum laterale und zum optischen Cortex 
ist die Spontanaktivit~t der Tectum-Iqeurone gering. Diese Tatsache li~Bt 
es u.a. verst~ndlieh erseheinen, dab das Ob]ekterkennen im wesentliehen 
der GroBhirurinde vorbehalten bleibt. 

2. Die rezeptiven Felder der Teetum-Neurone betragen ira Dureh- 
messer 30--80 ~ sind also wesentlieh grSBer als die meisten bei Ableitun- 
gen in der Retina, im Genicalatum und im optischen Cortex gemessenen 
Felder. Die Struktur der rezeptiven Felder ist homogen, d.h. die Neurone 
des Tectum opticum reagieren in alien Bereichen ihrer rezeptiven Felder 
auf Bewegungsreize einer bestimmten Vorzugsriehtung. 

3. Alle Iqeurone des Tectum opticum reagieren auf optische Be- 
wegungsreize, wobei sich richtungsunspezifisehe und richtungsspezifische 
)~eurone unterscheiden lassen. Die j eweils bevorzugte Bewegungsrichtung 
zeigt hierbei eine gewisse Abhi~ngigkeit von der Lage des rezeptiven 
l~eldes im Gesichtsbereich. Ferner l~Bt sich eine Abh~ngigkeit yon der 
Frequenz der Bewegungsreize nachweisen. 

4. Auf diffuse oder punktfSrmige Liehtreize reagieren nut etwa 50 ~ 
aller abgeleiteten l~eurone im Tectum opticum. Die lichtaktivierten 
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Neurone  f inden sieh vorwiegend irn S t r a tum  griseum superfieiale. I m  
Gegensatz zu den Able i tungen  im Eins t rah lungsgebie t  des Trae tus  opticus 

betr/~g~ die Folgefrequenz bei Liehtbhtzser ien h6ehstens 5/see. Die 
Neurone der t ieferen Tec tum-Sehiehten  zeigen hierbei eine Adapta t ions-  
neigung. 

Die Korre la t ion  anatomiseher  u n d  physiologiseher Befunde erm6g- 
l ieht  es, eine Modellvorstel lung fiber die zentralnerv6se Verarbei tung yon  
optisehen Bewegungsreizen zu vermi t te ln .  
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