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Einleitung

Die durch Reiz- und Ausschaltexperimente gekennzeichnete Funk-
tion des Tectum opticum [1,2,8,9,11,12] ist in den letzten Jahren mit
Mikroelektroden nédher untersucht worden [19,20,31—34]. In einer
ersten Mitteilung [37] haben wir iiber die Lichtaktivierbarkeit einzelner
Neurone, die Ansprechbarkeit auf optische Bewegungsreize, die GroBe
der rezeptiven Felder und die retinalen Projektionen im Tectum opticum
des Kaninchens berichtet. Tiefere Einblicke in die Funktion dieses
Hirnteiles lassen sich nur dann gewinnen, wenn es gelingt, tber die
elementaren Vorginge der Lichtaktivierbarkeit und der Reagibilitdt auf
einfache Bewegungsreize hinaus auch die Téatigkeit der Tectum-Neurone
bei sinnvollen biologischen Leistungen kennenzulernen, insbesondere
beim optokinetischen Nystagmus und bei aktiven Kopfbewegungen.
Schon v. HoLsT u. MITTELSTAEDT [23] haben gefragt, ,,wie es moglich
sei, daB die Organismen bei Konstanz aller AuBlendinge sich aktiv be-
wegen kénnen, obgleich ihr eigener Stabilisierungsapparat jeder Ande-
rung von Raumlage, Kérperstatus und Bewegungszustand entgegen-
arbeitet.”” Es handelt sich um phylogenetisch alte Mechanismen des
Zentralnervensystems, die schon bei niederen Tierarten nachweisbar
sind [18] und im Prinzip uneingeschrinkt auf die Optomotorik des
Menschen tibertragen werden kénnen. Hier ergeben sich folgende Fragen:

1. Welche Mechanismen gewéhrleisten die Konstanterhaltung der
Umweltwahrnehmung ?

2. Welche Vorgiénge des Zentralnervensystems sind geeignet, diesen
Mechanismus zu durchbrechen, um eine der wichtigsten Voraussetzungen
fir die Eigenbewegung zu schaffen ?

* Mit Unterstiitzung der Deutschen Forschungsgemeinschaft.
*#* Die Versuche sind Teil der Habilitationsschrift fiir die Medizinische Fakultit
der Universitdt Gottingen [35].
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3. Wo findet der Vorgang statt, der die Auseinandersetzung zwischen
reflektorischer Eigenbewegung und aktiver Bewéltigung der passiv-
reflektorischen Leistung (Optomotorik) gewdhrleistet ¢

Methodik

Die vorliegenden Ergebnisse stammen aus einer bereits beschriebenen Ver-
suchsrejhe [37]. Sie wurden durch Auswertung weiteren Kurvenmaterials ge-
wonnen und durch neue Versuche ergénzt. Die Methodik lehnt sich an frithere
Untersuchungen [16,17] an:

Mit Mikroelektroden aus glasisoliertem 25 p. Platindraht wurden an frei beweg-
lichen, wachen Kaninchen die Aktionspotentiale einzelner Nervenzellen des Colli-
culus rostralis extracelluldr abgeleitet und einem Vierfach-Kathodenstrahl-Oscillo-
graph (Ténnies, Freiburg) zugeleitet. Bei gleichzeitiger Registrierung von Augen-
nystagmus, Aktionsstrom der Halsmuskulatur und EEG lieBen sich die Einzel-
zellentladungen dem optokinetischen Nystagmus oder den passiven und aktiven
Eigenbewegungen des Versuchstieres zuordnen.

Die Versuchstiere befanden sich auf einem Tierbrett, das einerseits eine freie
Beweglichkeit des Kopfes ermdglichte, andererseits aber so klein war, daf3 das Tier
bei rotatorischen Reizen den Drehpunkt nicht verlassen konnte. Das Tierbrett lie
sich in der bitemporalen und sagittalen Ebene abkippen und war auf einem elek-
tronisch gesteuerten Drehstuhl befestigt. Uber die Priifung von Bewegungsreizen
vor einem ,,ruhenden‘ Hintergrund bei stillsitzenden Versuchstieren wurde bereits
berichtet. Hier seien noch folgende Einzelheiten erwéhnt:

1. Die Registrierung des optokinetischen Nystagmus erfolgte bei gleichbleiben-
der Umdrehungsgeschwindigkeit von 3—12 Grad/sec, da ein Gerit zur Projektion
von Streifenmustern nicht zur Verfiugung stand. Hierbei konnte das sich drehende
Tier sowohl einer homogenen Umwelt (weille Wand, graugriiner gefalteter Vorhang)
oder einem mehr oder weniger stark strukturiertem Umfeld (Laborsituation
im Halbdunkel mit 25 Watt-Lampe in 5 m Entfernung) ausgesetzt werden. Die
konstante Umdrehung erfolgte auch bei einseitig oder beidseitig geschlossenen
Augen.

2. Die Registrierung der Neurone wurde auch bei rotatorischen Beschleunigungs-
reizen bei frei beweglichem und fixiertem Kopf sowie bei offenen und geschlossenen
Augen durchgefiihrt. Die Fixierung des Kopfes erfolgte durch die Hand des Unter-
suchers, der sich ebenfalls auf dem Drehstuhl befand.

3. Passive Bewegungen des Kopfes wurden ebenfalls durch die Hand des Unter-
suchers vorgenommen, aktive Bewegungen des Kopfes erfolgten spontan oder
wurden durch leichtes Ziehen an den Schnurrhaaren, durch Kneifen der Ohren und
Vorhalten von Griinfutter veranlaf3t.

4. Propriozeptive Reize wurden durch Schaukelbewegungen des Tierbretts,
durch passive Kopfbewegungen oder Drehung des Rumpfes bei ruhiggestelltem
Kopf sowie durch passives Rumpfbiegen und isolierte Bewegungen einzelner
Extremitiiten erzeugt.

5. Die Priiffung von Arousal-Reizen taktiler, optischer und akustischer Art
erfolgte durch Riickenstreichen, in einzelnen Fillen auch durch elektrische Reizung
der Riickenhaut, durch Hindeklatschen und plétzliche abrupte Bewegungen des
Untersuchers auBerhalb des in Frage kommenden Gesichtsfeldbereiches.



Neuronale Entladungsmuster im Tectum opticum des Kaninchens 103

7sec

Abb.1a—d. Neuron des Stratum griseum superficiale. Kanal I Myogramm der Halsmuskulatur;
IT Nystagmogramm ; ITI Mikroableitung; IV Phonogramm. a Rechtsdrehung und optokinetischer
Nystagmus. Zunehmende Aktivierung des Neurons wihrend der langsamen Nystagmusphase. b Bei
Linksnystagmus Aktivierung des Neurons besonders gegen Ende der raschen Nystagmusphase.
¢ Aktive Kopfbewegung nach rechts mit Aktivierung des Neurons. Kopfwendung auch durch die
Aktivititssteigerung im Myogramm gekennzeichnet. d Bewegungen mit einem Stab vor dem
rechten Auge im Bereich des rezeptiven Feldes. Bei Bewegung von nasal nach temporal starke
Aktivierung, weniger dagegen bei Riickbewegung nach nasal. Im Phonogramm 2 Silben = Bewegung
nach temporal

Ergebnisse
1. Die Tectum-Neurone beim opiokinetischen Nystagmus

Bei 43 durch einen Elektrolysepunkt gesicherten Neuronen des
Tectum opticum erfolgten extracellulire Mikroableitungen auch beim
optokinetischen Nystagmus. Der Kopf des Versuchstieres wurde durch
die Hand des Untersuchers fixiert oder frei beweglich gelassen, so daf}
Kopfnystagmus oder Spontanbewegungen des Kopfes auftreten konn-
ten. Eine (lesetzmaBigkeit ergab sich insofern, als die Tectum-Neurone
zu Entladungen angeregt wurden, wenn es, dem Nystagmogramm nach
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zu urteilen, zu einer retinalen Bildverschiebung gekommen war. Dies
zeigte sich besonders gegen Ende der langsamen Nystagmusphase und
wéhrend der raschen Nystagmusphase. Die Neurone der einzelnen
Tectum-Schichten hatten beim optokinetischen Nystagmus verschiedene
Entladungsmuster :

Nach vorangehenden Untersuchungen war zu erwarten, dafl die
Neurone des Stratum griseum superficiale sehr empfindlich auf Bewe-
gungsreize ansprechen. Wenn die langsame Nystagmusphase im Nystag-
mogramm nicht linear verlief und die Bulbusbewegung nicht der Eigen-
drehung des Tieres entsprach, traten auch sehr schunell Entladungen auf
(Abb.1). Diese zeigten sich besonders zu Beginn einer langsamen An-
drehung, wenn das Versuchstier ,,doste” und iiber die Andrehung noch
nicht ,informiert* war. Liellen die Neurone bei Bewegungen vor einem
,rubhenden® Hintergrund eine leichte Richtungsspezifitdt erkennen, so
zeigte sich diese auch beim optokinetischen Nystagmus. Bei Neuronen,
die richtungsunabhingig waren, konnte sich nun eine latente Richtungs-
abhangigkeit bemerkbar machen.

Auch wihrend der raschen Nystagmusphase, nicht selten bei Bulbus-
bewegungen nach rechts und links, traten burstartige Entladungen auf.
Bei einigen Neuronen wurden diese erst gegen Ende der raschen Phase
beobachtet, wie z.B. in Abb. 1 zu erkennen. Doch erfolgte die Aktivierung
wihrend der raschen Nystagmusphase meist nur zu Beginn oder am
Ende einer Andrehung, also nur bei verhidltnisméflig geringer Winkel-
geschwindigkeit der optischen Bewegungsreize. Erreichte die Nystagmus-
frequenz 3—4/sec, so waren die meisten Neurone nicht mehr imstande,
synchron mit der raschen Nystagmusphase zu entladen.

Die Neurone des Stratum griseum intermedium reagierten auf Be-
wegungsreize vor einem ruhenden Hintergrund im allgemeinen rich-
tungsspezifischer als die Einheiten der obersten Tectum-Schicht (siehe
Abb.2 u. 3), lieBen jedoch eine geringe Synchronisationsneigung bei
Licht- und Bewegungsreizen erkennen. Dementsprechend verringerte
sich auch die Entladungsbereitschaft beim optokinetischen Nystagmus.
Im Verlauf einer Andrehung kam es oft nur beim 1. oder 2. Augenruck
zu Entladungen und die Ansprechbarkeit wihrend der langsamen Phase
war noch geringer. Entladungen dieser Neurone konnten in einigen
Féllen nicht mehr beobachtet werden, sobald konstante Winkelgeschwin-
digkeiten erreicht waren und die Tiere bei frei beweglichem Kopf einen
lebhaften Kopinystagmus hatten, wie in Abb.3 an den periodisch wieder-
kehrenden Schwankungen von Nystagmusfrequenz und Amplitude zu
erkennen ist.

Als sehr unempfindlich erwiesen sich die Neurone des Stratum grisewm
profundum. Diese waren zwar richtungsabhingig fiir Bewegungsreize,
die vor einem ruhenden Hintergrund erfolgten und nicht zur Erregung
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Abb.2a—d. Neuron des Stratum griseum intermedium, weit vorn im Colliculus rostralis, an der Grenze
zum Stratum griseum profundum, Kanal I Myogramm; II Mikroableitung; 111 Nystagmogramm;
IV Phonogramm. a Leichte Spontanaktivitit des Neurons. Starke Aktivierung bei Handbewegungen
von nasal nach temporal (Beginn der Reizmarke) mit nachfolgender leichter Hemmung. Bei Riick-
bewegung (Ende der Reizmarke) kein sicherer Effekt. b Bei Linksnystagmus lose gekoppelte Akti-
vierung wihrend der raschen Nystagmusphase, der Befund entspricht also ejner retinalen Bild-
verschiebung von nasal nach temporal (siehe Kurve a). ¢ Geringe Aktivierung bei aktiver XKopf-
bewegnung nach rechts. d Stéirkere Aktivierung des Neurons bei aktiver Bewegung nach links. Auch
hier zeigt sich eine leichte Richtungsabhingigkeit

aller Netzhautanteile filhrten, adaptierten aber schnell bei wiederholten
Bewegungen im rezeptiven Feldbereich [37]. Nur selten kam es beim
optokinetischen Nystagmus zu einzelnen Entladungen, wenn die rasche
Phase einmal eine gréBere Amplitude hatte und mit einer Kopfhewegung
verbunden war. Hiufig war zu diesem Zeitpunkt sogar eine Hemmung
der Entladungen nachweisbar. Gleiches gilt fiir die langsame Phase, die
nur selten von Entladungen begleitet war, wenn der Nystagmus sehr
unregelméBig erschien (siehe Abb.3 u. 8).
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Abb.8a——e. Neuron des Stratum griseum intermedium, an der Grenze zum Stratum medullare inter-
medium. Kanal I Myogramm; I7 Nystagmogramm; IIT Mikroableitung: IV Phonogramm. a Zu
Beginn einer Andrehung nach links unregelméBiger Nystagmus mit streckenweise stéirkerer Akti-
vierung des Neurons. b Wenig spiter lebhafter Nystagmus mit periodischen Intensititsschwankungen
als Ausdruck eines gleichzeitig auftretenden Kopfnystagmus (siehe Myogramm der Halsmuskulatur).
Jetzt keine Entladungen des Neurons mehr. ¢ Aktive Kopfbewegung nach rechts, auch hierbei keine
Entladungen. d Aktive Kopfbewegung nach links, ebenfalls keine Aktivierung. e Starke richtungs-
abhiéngige Aktivierung des Neurons bei Handbewegung von temporal nach nasal, dagegen nicht bei
Riickbewegung nach temporal. Das rezeptive Feld des Neurons befindet sich im Bereich der hinteren
Quadranten und hat einen Durchmesser von 70 Grad
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Doch lieB sich bei den Neuronen des Stratum griseum profundum eine
Zunahme der Entladungen durch stérkere Strukturierung des Umfeldes
erzielen (siehe Abb.4, 6 u. 7). Wurde das verhdltnisméafiig homogene
Umfeld (weile Wand, graugriner Faltenvorhang, Laborsituation im
Halbdunkel) durch eine Lichtquelle kontrastreicher gestaltet, so ent-
sprach der Reizerfolg einer Relativbewegung des Umfeldes anndhernd
der Bewegung einer Lichtquelle oder eines anderen beleuchteten Gegen-
standes bei stillsitzendem Versuchstier und ,,ruhendem® Umfeld. Die
Neurone wurden stark aktiviert, sobald der aus dem Umfeld ,heraus-
gehobene (egenstand durch passive Higenbewegung des Tieres das
rezeptive Feld durchquerte. Der optokinetische Nystagmus hatte keinen
nennenswerten EinfluB auf die Perzeption des bewegten Lichtpunktes,
doch verursachte der iiber die Netzhaut wandernde Lichtpunkt eine
Verlangsamung des optokinetischen Nystagmus, insbesondere der
Nystagmusfrequenz (Abb.4). Bei nicht fixierten Tieren konnte es in
diesem Falle auch zu einer stirkeren kompensatorischen Kopfbewegung
kommen. Dieser Befund liel} sich bei 5 Neuronen bestédtigen. In Abb.5
ist ein Neuron wiedergegeben, das unabhingig von den Phasen des
optokinetischen Nystagmus auch auf Bewegungsreize im Umfeld an-
spricht.

2. Richtungsabhingigkeit der Tectum-Neurone
und optokinetischer Nystagmus

Auf die Beziehungen zwischen Richtungsabhingigkeit der Tectum-
Neurone und Aktivierbarkeit beim optokinetischen Nystagmus wurde
bereits kurz hingewiesen. Beide Phénomene seien hier noch einmal
gegeniibergestellt. Die Neurone des Stratum griseum superficiale und
profundum lieBen in einigen Féllen keine sicheren Beziehungen zwischen
Richtungsabhingigkeit und optokinetischem Reaktionsvermégen er-
kennen, da die Neurone der obersten Schicht nicht immer richtungs-
abhingig waren, die Neurone der untersten Schicht dagegen eine ein-
deutige Abhingigkeit vom optokinetischen Nystagmus vermissen liefen.

Bei 20 Neuronen — zumeist des Stratum griseum intermedium — mit
eindeutiger Richtungsabhingigkeit und ausgepriagter Reagibilitdt beim
optokinetischen Nystagmus waren die Beziehungen beider Phinomene
jedoch eindeutig (Abb.1, 2 u. 6). 16 Neurone wurden bei Bewegungs-
reizen vor einem ,,ruhenden’ Hintergrund im rechten Gesichtsfeld von
nasal nach temporal stark aktiviert. Sie entluden dementsprechend
wihrend der raschen Nystagmusphase nach links. Bei Higen- und
Umweltbewegung war also die Bildverschiebung auf der Retina von
nasal nach temporal entscheidend. Nicht ganz verstdndlich blieb jedoch
die Tatsache, warum diese Neurone auch mit grofler Regelmifligkeit am
Ende der langsamen Phase des Rechtsnystagmus aktiviert wurden. In
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diesem Falle erfolgte die retinale Bildverschiebung ja von temporal nach
nasal, allerdings mit wesentlich geringerer Geschwindigkeit. Nur 6 Neu-
rone des linken Colliculus rostralis bevorzugten eine Bewegungsrichtung
von temporal nach nasal, also von hinten nach vorn, und entluden beim
optokinetischen Nystagmus bevorzugt bei Bulbusbewegungen in um-
gekehrter Richtung. Ob die geringe Zahl dieser Neurone auf die bevor-
zugte Einstichrichtung der Elektrode zuriickzufiihren ist oder eine Eigen-
schaft des linken Colliculus rostralis darstellt, kann zunichst nicht ent-
schieden werden. Weitere 6 Neurone folgten der beschriebenen Regel
nicht, indem die bevorzugten Bewegungsrichtungen bei Bewegungen
vor einem ruhenden Hintergrund und beim optokinetischen Nystagmus
einander nicht entsprachen.

3. Drehreize bei geschlossenen Augen ohne und mit Beschleunigung

Um entscheiden zu kénnen, ob die Aktivitdt der Tectum-Neurone
durch optokinetische Afferenzen oder zentrifugale Antriebe zustande
kommt, wurden rotatorische Reize auch bei geschlossenen Augen durch-
gefiihrt.

Es geniigte zunéchst der Verschluf des rechten Auges, um bei Ableitung
im linken Colliculus rostralis die Entladungen zahlreicher Tectum-
Neurone zu unterdriicken, obwohl tiber das linke Auge bei gleichméBiger
Drehung ein lebhafter optokinetischer Nystagmus zustande kam (Abb.4).
Nur bei zwei Neuronen des Stratum griseum profundum und einigen
Neuronen der angrenzenden Formatio reticularis trat unter diesen Be-
dingungen eine Aktivierung auf. Diese mufite iiber das homolaterale
Auge erzielt worden sein, da diese Neurone auch durch Handbewegungen
vom homolateralen Auge her aktiviert werden konnten und die Akti-
vierung bei VerschluB3 beider Augen ausblieb {(Abb.7). Diese Neurone
hatten oft sehr groBe rezeptive Felder und lieBen sich in einigen Féllen
nahezu vom gesamten (esichisfeld her aktivieren. Es gelang, etwa 30
Neurone auf diese Weise zu untersuchen, in einigen Versuchen auch bei
volliger Dunkelheit oder nach Abschirmung des Tierbrettes gegeniiber
optischen Umwelteindriicken.

Weitere Untersuchungen erfolgten dann bei Verschluf beider Augen
unter Anwendung rotatorischer Beschleunigungsreize. Leider lieflen sich
auch unter diesen Bedingungen nicht alle Neurone testen, doch war der
geringe Reizerfolg offensichtlich. Bei 22 gultigen Versuchen lief§ sich nur
in 5 Fillen eine richtungsspezifische Aktivierung der Tectum-Neurone
nachweisen, obwohl jedesmal ein vestibulirer Nystagmus ausgelost
werden konnte. Hs handelte sich um 4 Neurone des Stratum griseum
intermedium und ein Neuron des Stratum griseum profundum. In allen
Fillen erfolgte eine leichte Aktivierung bei Andrehung nach links sowie
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Abb.4a—c. Neuron des Stratum griseum profundum. Frequenzkurve., Ny Nystagmogramm, Fr Ent-
ladungsfrequenz des abgeleiteten Neurons. Die halbschematische Darstellung iiber Kurve a gibt
fiir die Kurven a—e¢ in zeitlicher Ubereinstimmung die jeweilige Versuchssituation wieder. a Links-
andrehung bei gedffneten Augen, Kopf fixiert. Das Neuron zeigt einige Entladungen wihrend der
raschen Nystagmusphase nach links. Gegen Ende der Kurve wird das rezeptive Feld des Neurons in
den Bereich eines ,,stehenden‘ Lichtpunktes gedreht. Hierbei starke Aktivierung des Neurons, jetzt
auch in tonischer Form wihrend der langsamen Nystagmusphase (siehe auch Abb.6d). b Links-
andrehung bei ge6fineten Augen. Kopf jedoch frei beweglich. Durch die Relativbewegung des Licht-
punktes wieder starke Aktivierung, aber auch schon zu Beginn der Andrehung. Durch den {iber die
Netzhaut wandernden Lichtpunkt nun auch kompensatorische Xopfbewegung nach rechts mit ent-
sprechender Verringerung der Nystagmusfrequenz. ¢ Linksandrehung bei geschlossenem rechten
Auge. Beil lebhaftem optokinetischen Nystagmus, der nun iiber das linke Auge zustande kommt,
keine Zellentladungen. Auch bei Beschleunigungsreizen keine Aktivierung, so dafl vestibuldre Ein-
fliisse ausgeschlossen sind

eine mehr oder weniger deutliche Hemmung bei gegensinnigen Be-
schleunigungsreizen.

Die Anzahl dieser Neurone ist zu klein, um Beziehungen zur Richtungsabhén-
gigkeit von Bewegungsreizen oder zur Lage der rezeptiven Felder im Gesichtsfeld
herzustellen. Erwdhnt sei noch, dafl 2 Neurone bei Andrehung nach links eine
reziproke Hemmung wihrend der raschen Nystagmusphase aufwiesen. Diese
Neurone entluden spontan und wurden auch bei aktiven Bewegungen des Kopfes
und Arousal-Reizen gehemmt. Diese Hemmung kénnte also unspezifisch sein.
Daf3 die beschriebenen Entladungsmuster sehr labil sind, kam auach darin zum
Ausdruck, daB sie beim Offnen der Augen nicht mehr beobachtet werden konnten.
Es fand sich dann eine Aktivierung wihrend der raschen Nystagmusphase nach
links, besonders wenn Handbewegungen in der umgekehrten Richtung eine Akti-
vierung hervorriefen. Es dominierten also wieder die optokinetischen Reize.
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Abb.ba—c. Neuron des Stratum griseum profundum. Kanal I Myogramm; 77 Nystagmogramm;
IIT Mikroableitung; IV Phonogramm. a Aktivierung bei Handbewegung von temporal nach nasal
vor dem rechten Auge. Geringerer Effekt bei Riickbewegung (Reizmarkierung durch Photozelle).
b Passive Kopfbewegungen nach rechts und links, entsprechende Augenbewegungen im Nystagmo-
gramm sichtbar. Auslenkung nach unten bei Bewegung des Bulbus nach links. Keine Aktivierung des
Neurons, propriozeptive Afferenzen seitens der Halsmuskulatur und vestibuldre Reize sind nicht
wirksam. Auch keine Aktivierung durch retinale Bildverschiebung. ¢ Optokinetischer Nystagmus
nach links bei frei beweglichem Tier. Daher auch UnregelmiBigkeiten im Nystagmogramm. Umfeld
durch die Gestalt des Untersuchers in 2 m Entfernung vom Tier stirker strukturiert. Raumbe-
leuchtung an. Der Untersucher hebt den Arm, sobald er sich im Bereich des rezeptiven Feldes be-
findet (Reizmarkierung). Hierdurch stirkere Aktivierung des Neurons, jedoch unabhingig von den
einzelnen Phasen des Nystagmogramms. Auch wihrend der raschen Nystagmusphase wird der
Bewegungsreiz durchgeschaltet

4. Die Tectum-Neurone ber passiven und akttven Kopfbewegungen

Um propriozeptive Kinflisse auf die Tatigkeit der Tectum-Neurone
zu erfassen, wurden auch passive Kopfbewegungen gepriifs. Da die mit
der passiven Kopfbewegung verbundene Verlagerung des Blickfeldes
meist durch mehrere rasche Augenrucke bewdltigt wurde (siche Abb.5),
war eine Aktivierung der Tectum-Neurone zu diesem Zeitpunkt zu er-
warten. Dies zeigte sich dann bei Faserableitungen im Einmiindungs-
gebiet des Tractus opticus (Stratum opticum) und bei den im Stratum
griseum superficiale aufgenommenen Aktionspotentialen. Bei fast allen
Ableitungen in dieser Region waren die raschen Phasen von einer
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Alktivierung begleitet, unabhingig davon, ob die Bewegung des Kopfes
nach links oder rechts erfolgte. Insofern unterschieden sich die Ab-
leitungen bei passiven Kopfbewegungen nicht wesentlich von denen
beim optokinetischen Nystagmus. Man konnte nur den Eindruck ge-
winnen, dafl die Aktivierung wihrend der langsamen Nystagmusphasen
hier nicht so deutlich hervortrat. Dieser Befund kénnte Ausdruck eines
leichten Einflusses propriozeptiver Afferenzen sein, da Halsreflexe auf die
Augen auch bei labyrinthlosen Tieren beobachtet werden konnen.
Propriozeptive Effekte kimen also in einer Entlastung des optokineti-
schen Apparates zum Ausdruck, traten sonst aber nicht deutlicher
hervor (sieche Abb.5b). Zu den Ausnahmen gehort das in Abb.7 wieder-
gegebene Neuron, das bei Kippungen des Tierbrettes phasisch aktiviert
werden konnte.

Lediglich bei den Neuronen der angrenzenden Formatio reticularis liefien sich,
wie schon andere Autoren beobachteten (siche WHITTERIDGE [39]), eindeutige
Effekte durch Rumpfbiegen und Bewegungen einzelner Extremitdten nachweisen,
in zwei Fillen auch bei Neuronen, die durch optische Bewegungsreize aktiviert
wurden. Auf die Konvergenz optokinetischer und akustischer Impulse am gleichen
Neuron oder die Konvergenz mit aktivierenden und hemmenden Arousal-Reizen,
die sich ebenfalls bei einigen Neuronen beobachten lieB, sei nur hingewiesen. Auch
bei passiven Kopfbewegungen traten leichte Arousal-Reize auf, die fiir die geringe
Hemmung spontantétiger Neurone des Stratum griseum profundum verantwortlich
sein kénnten.

Jede aktive Kopfbewegung fithrte dagegen zu ausgeprigten Veriinde-
rungen des Entladungsmusters. Aktive Kopfbewegungen unterschieden
sich schon insofern von den passiven, als die aktiven Zuwendebewegun-
gen meist sehr rasch erfolgten und im Nystagmogramm von einem ein-
zigen Ausdruck begleitet waren (sieche Abb.2 u. 3). Nur bei etwas lang-
sameren, grofirdiumigen Kopfbewegungen traten mehrere Augenrucke
bei gleichzeitiger Verlagerung des Blickfeldes zur Seite der Kopfbewegung
auf. Neurone des Stratum griseum superficiale zeigten zu diesem Zeit-
punkt burstartige Entladungssalven, die mit den raschen Phasen im
Nystagmogramm héufig korreliert waren, oft unabhéngig von der Rich-
tung der Kopfbewegung. War eine leichte Richtungsabhingigkeit vor-
handen, so konnte sich diese bei Kopfbewegungen etwas stirker aus-
wirken, entsprechend den Befunden beim optokinetischen Nystagmus.
Besonders bei den Neuronen des Stratum grisewm tntermedium traten die
richtungsabhéngigen Eigenschaften bei aktiven Kopfbewegungen stéirker
hervor (Abb.2); die feste Koppelung der Entladungen mit der raschen
Nystagmusphase wurde jedoch vermil3t.

Starkere Abweichungen gegeniiber dem optokinetischen Nystagmus
und der passiven Kopfbewegung lieBen sich bei einigen Neuronen des
Stratum griseum intermediuwm und den Einheiten des Stratum grisewm
profundum beobachten, Diese entluden bei aktiven Kopfbewegungen
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Abb.6a—d. Neuron des Stratum griseum profundum, basal an der Grenze zur Formatio reticularis
Kanal I Myogramm; II Nystagmogramm; III Mikroableitungen; IV Phonogramm. a Bewegung
mit einem Stab im Bereich des rezeptiven Feldes vor dem rechten Auge ven nasal nach temporal
(Beginn der Reizmarke). Deutliche Aktivierung des Neurons. Bel Riickbewegung (Ende der Reiz-
marke) geringere Aktivierung. b Auch bei Aufwirtsbewegung vor dem rechten Auge (Beginn der
Reizmarke) starke Aktivierung, bei Riickbewegung (Ende der Reizmarke) einzelne Entladungen.
¢ Optokinetischer Nystagmus bei Linksdrehung und konstrastreichem Umfeld. Raumbeleuchtung an.
Der Untersucher steht in 2 m Entfernung vom Tier. Dieser befindet sich fiir die Dauer der Reiz-
markierung im Bereich des rezeptiven Feldes. Das Tier wird an dem Untersucher vorbeigedreht.
Zunehmende Aktivierung wihrend der raschen Nystagmusphase, der Ansprechbarkeit auf Bewe-
gungsreize vor einem ,ruhenden’ Hintergrund entsprechend (siehe Kurve a). d Optokinetischer
Nystagmus bei Rechtsdrehung, Versuchsbedingungen wie unter ¢ beschrieben. Im Verlauf der An-
drehung geringer Wandel der Schlagrichtung, wie anch im Nystagmogramm sichtbar. Hierdurch
bedingt zunichst geringe burst-artige Aktivierung wahrend der raschen Phase. Im weiteren Verlauf
der Drehung Umkehr des Entladungsmusters und typische Reaktionsweise mit Entladungen wéh-
rend der langsamen Nystagmusphase. Das Neuron erfihrt ja auch eine Aktivierung bei Aufwirts-
bewegungen vor einem ruhenden Hintergrund (siche Kurve b)
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Abb.7a—d. Neuron des Stratum griseum profundum. Fortsetzung der Registrierung des in Abb.6 dar-
gestellten Neurons. Dieses gehort zu den wenigen basal gelegenen Einheiten des Colliculus rostralis,
die binocular aktiviert werden konnten. Verteilung der Kanile und Versuchsanordnung wie in Abb. 6.
a Bewegung mit einem Stab vor dem linken Auge. Jetzt starke Aktivierung bei Bewegung von
temporal nach nasal (Beginn der Reizmarke), geringere Aktivierung bei Riickbewegung (Ende der
Reizmarke). Die Bewegungsabhingigkeit entspricht funktionell also den Befunden bei Reizung vor
dem rechten Auge (Abb.6a). Die rezeptiven Felder befinden sich bds. im nasalen Bereich und haben
einen Durchmesser von je 30—40 Grad. b Linksdrehung mit optokinetischem Nystagmus bei ge-
schlossenem rechten Auge. Wieder Aktivierung wihrend der raschen Nystagmusphase, dem Befund
in Abb.6¢ entsprechend. ¢ Linksandrehung bei Dunkelheit und verhingtem Tier, jetzt mit stirkerer
Beschleunigung. Bei lebhaftem Linksnystagmus keine phasengetreue Aktivierung des Neurons.
Vestibulire Einfliisse kommen also nicht in Betracht. d Vorwirts-Abwirts-Kippung des Tierbrettes
(Beizmarkierung). Hierbei leichte phasische Akiivierung des Neurons, sehr wahrscheintich proprio-
zeptiv bedingt, da andere sensorische Reizqualititen unwirksam sind

nicht mehr (Abb.3). Spontantitige Neurone, die in diesen Schichten
vorkamen, wurden mit groBer Regelméfligkeit sogar gehemmt. Mehrere,
auf optische Bewegungsreize ansprechende Neurone der angrenzenden
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Formatio reticularis des Mittelhirns lieBen ebenfalls eine Hemmung bei
aktiven Kopfbewegungen erkennen. Es waren Neurone, die sich bei
Arousal-Reizen im gleichen Sinne beeinflussen lieen.

5. Die Beeinflussung der Tectum-Neurone durch Arousal-Reize

Es lag schon aus anatomischen Griinden nahe, im Tectum opticum
weitere zentrifugale Reizeinwirkungen zu vermuten. Da sich eine elek-
trische Reizung der Formatio reticularis und anderer Hirnstrukturen
zunichst nicht durchfithren lieB, wurden die iiblichen Arousal-Reize
akustischer und taktiler Art gegeben. Obwohl Héndeklatschen, Riicken-
streichen oder Anpusten der Gesichtspartie bei entsprechenden Kontroll-
ableitungen im EEG eine Desynchronisation der Hirnwellen bewirkte,
war der Einfluf auf das Entladungsmuster der Tectum-Neurone gering.
Bemerkenswerte Befunde ergaben sich nur bei Ableitungen der unteren
Tectumschichten. Einige Kinzelheiten seien erwihnt:

Arousal-Reize hatten zunichst keinen Einflull auf die Tétigkeit der
Neurone des Stratum griseum superficiale. s konnte jedenfalls keine
Aktivierung beobachtet werden. Da die Neurone dieser Schicht nicht
spontan entluden, lieBen sich hemmende Arousal-Reize nicht sicher aus-
schlieen. Hemmende Effekte diirften bei den hier angewandten Reizen
jedoch unwahrscheinlich sein, da die in den oberflichlichen Schichten des
Colliculus gelegenen Neurone bei gleichzeitiger Applikation eines opti-
schen Bewegungsreizes und bei aktiven Kopfbewegungen aktiviert
wurden, besonders wihrend der raschen Nystagmusphase. Dall gerade
aktive Kopfbewegungen mit einer starken Arousal einhergehen, wurde
bereits erwahnt.

T Stratum griseum intermedium waren die neuronalen Antworten auf
Arousal-Reize etwas differenzierter. So konnte bei 4 Neuronen durch
akustische und taktile Reize eine geringe Aktivierung erzielt werden.
Ob es sich hierbei jedoch um echte Arousal-Effekte handelte, dirfte
zundchst zweifelhaft sein. Die Tiere waren nicht curarisiert und es be-
stand die Moglichkeit, dal arousal-bedingte Eigenbewegungen der Tiere
eine geringe retinale Bildverschiebung verursacht haben. Ferner konnten
hier zwei Neurone abgeleitet werden, die eine geringe Spontanaktivitit
besafien und durch taktile und akustische Reize gehemmt wurden. Diese
Neurone wurden dann auch durch aktive Kopfbewegungen gehemmt und
teilweise auch wihrend der raschen Nystagmusphase. Die brigen
Neurone dieser Schicht lieBen sich durch Arousal-Reize weder aktivieren
noch hemmen; sie entluden auch nicht spontan, so daf eine Hemm-
wirkung auch hier nicht sicher aunsgeschlossen ist.

Lediglich in den wunferen Schichten des Colliculus rostralis waren die
neuronalen Reaktionen auf Arousal-Reize eindeutiger. Hier hatten 7 der
abgeleiteten Zellen eine geringe Spontanaktivitdt, so daff hemmende



115

Neuronale Entladungsmuster im Tectum opticum des Kaninchens

93[ONLIPIANUL PIism ZI0IsFundomoyg ueyosijdo Ueuaqedes F1I0ZUINIOIS Uep JN® 104
-UY 91(] "WRSUNPRHUG I9P SUNUWIWOE JOU Nz JIUR) o1 “(SUNIDN1RWZIRY) USUDIAISUIHONY USIND ZIOYW-[¥SNOIY SAINI ISP opugy uslepn
“yolE ISIOUOIS Uy (U0 YoBU Se[Uossny) SUNSomoqyINy 19 "SUCINAN $oP SUNIOIAINY SUII[INQ "(Usjun yoeu Se[yossny) J[[eZ0j0yg Iop
9qeSIoIJ Ieqlary ‘TeIodwWa) OBU [BSRU UOA SUNJOMQPUBH “OI[M [I7 IBUBY “91[ezoloud 9730l JF [eUeH O ‘WUIBIZOWSEISAN (INZ Uajunpwry
-JUIL I9p USSUNYQIZog TBISYDIS SUIDY "SUunyeIpursyury q ‘SUOINON $op SUNWWO ‘USUUONIS NZ 119408 {$0IdLT, $oPp usfunfomsg SAIE O3 IV)S
OAINY JOP OPUJ U6y ‘UAFUNPE[IUF IOP SUNWWSH 9JYole] SNWSeIsAUSIYIY WSPUSWIWOINJNE 19¢f "$3Y0dI YoBU Sunyelpuy @ ‘wwels
-0uoYd 7 ‘FUNIRIGRONIIN [77 { WWeISowZRISAN J7 {TITWRISOAW J [RURY ‘Wnpunfosd wnasiil wninis sop naoyuls a6iip) uojuods o—eg qqy

I | 110 1 | FIIN'EIIIRIRERE o loh el vl kel

Einfliisse sichtbar werden konnten. Bei 6 Neuronen gelang es dann auch,
eine durch Arousal-Reize bedingte Hemmung nachzuweisen. In diesen

Fillen fand sich auch eine Entladungshemmung bei aktiven Kopf-
bewegungen, die ihrerseits mit einer Desynchronisation im EEG einher-

gehen konnte. Das EEG wurde jedoch nicht in allen Fallen abgeleitet.
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Hervorgehoben sei, dall die durch Arousal-Reize bedingte Ent-
ladungshemmung mit aktivierenden Impulsen anderer Herkunft kon-
kurrieren konnte. So war es mdglich, eine durch optische Bewegungs-
reize erzielte Aktivierung durch Arousal-Reize zu unterdriicken (Abb.8).
Auf Grund dieser Befunde diirfte es auch erlaubt sein, die mit Latenz
einsetzende off-Aktivierung solcher Neurone bzw. deren Entladungs-
hemmung durch Einschalten der Raumbeleuchtung auf Arousal-Mecha-
nismen zurtickzufilhren. Bei 2 weiteren Neuronen im Grenzgebiet zwi-
schen Stratum medullare profundum und Formatio reticularis konnte
durch taktile und akustische Reize eine Aktivierung erzielt werden.
Die restlichen hier abgeleiteten Einheiten blieben ohne Antwort auf
Arousal-Reize.

Unter den Neuronen der angrenzenden Formatio reticularis, die im
weiteren Sinne zum Tectum opticum gehdrt, fanden sich ebenfalls
Neurone, die durch Arousal-Reize gehemmt oder aktiviert wurden.

Diskussion

Es soll der Sinn dieser Mitteilung sein, die Funktionen des Tectum
opticum im Wechselspiel zwischen reflektorischemm Bewegtwerden und
aktivem Sichselbsthewegen zu untersuchen und die komplexen Vor-
ginge des optokinetischen Nystagmus sowie der passiven und aktiven
Eigenbewegungen auf die einfachen und elementaren Erscheinungen der
Lichtaktivierbarkeit und der Reagibilitit auf optische Bewegungsreize
zuriickzufiihren. Die in einer ersten Mitteilung beschriebenen Beziehun-
gen zwischen Substrat und Funktion der Tectum-Neurone erweisen sich
auch in diesem Zusammenhang als sinnvoll.

Dafi die auf Bewegungsreize ansprechenden Neurone des Tectum
opticum den optokinetischen Nystagmus vermitteln, ist schon insofern
anzunehmen, als die optomotorischen Reaktionen durch Ausschaltung
des Colliculus rostralis unterdriickt werden (siehe {9,11,21,39]). Die
vorliegenden Untersuchungen zeigen nun sehr deutlich, dal die Tectum-
Neurone in mehr oder weniger enger Koppelung mit dem optokinetischen
Nystagmus entladen. Diese reagieren also nicht nur — wie in einer ersten
Mitteilung gezeigt — auf Bewegungsreize vor einem ruhenden Hinter-
grund, sondern auch auf retinale Bildverschiebungen des gesamten Um-
feldes. Entladungen lassen sich meist dann beobachten, wenn Unregel-
maBigkeiten im Nystagmogramm auftreten und die Bulbusbewegungen
der langsamen Nystagmusphase nicht der Drehung des Tieres bzw.
der Umfeldverschiebung auf der Retina entspricht. Diese Reaktion ist
in weiten Grenzen von der Beleuchtung unabhéngig. Es hat sich auch
zeigen lassen, daB kleine Bewegungen vor einem ruhenden Hintergrund
noch im Halbdunkel eine lebhafte Aktivierung der Tectum-Neurone
veranlassen [37]. GrirTNER [21] hat ebenfalls auf die geringe Beein-
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fluBlbarkeit des optokinetischen Nystagmus bei Veridnderungen der
Leuchtintensitdt hingewiesen. Interessant ist in diesem Zusammenhang
auch die Abhéngigkeit der BEntladungen von der Geschwindigkeit des
bewegten Umweltreizes. So nimmt nicht selten die Aktivitdt der Tectum-
Neurone bei zunehmender Drehgeschwindigkeit wieder ab, was der
relativen Abnahme der Winkelgeschwindigkeit des Bulbus bei zunehmen-
der Geschwindigkeit der retinalen Bildverschiebung entspricht [21].
Auffallig hdufig finden sich Entladungen am Ende der langsamen Nystag-
musphase, also zu einem Zeitpunkt, zu dem die zentrale Tonusasymme-
trie am groBten ist und zur Auslenkung des optisch-vestibuliren Sy-
stems auch ein groBer Impulszuflufl bendtigt wird. Die Versuche lassen
den reflektorischen Vorgang des optokinetischen Nystagmus nun auf
neuronaler Ebene erkennen. Dieser ist auf Grund anderer Kriterien
bereits anerkannt und schon nach TER Braak [38] und GRUTTNER [21]
im Sinne eines Selbstregulierungsvorganges zu verstehen.

Doch entladen nicht alle Neurone des Tectum opticum beim opto-
kinetischen Nystagmus. Am empfindlichsten reagieren die oberflichlich
gelegenen sogenannten Schaltzellen des Stratum griseum superficiale, an
denen die markarmen Traktusfasern synaptisch endigen, und die
Neurone des Stratum griseum intermedium. Diese sprechen auch auf
diffuse Lichtreize und wiederholte Bewegungsreize vor einem ,,ruhenden‘
Hintergrund empfindlich an, wenn auch im letzten Falle nicht immer
richtungsspezifisch wie die Neurone des Stratum griseum profundum [37].
s ist daher anzunehmen, daf die Neurone der oberflichlichen Tectum-
Schichten den optokinetischen Nystagmus vermitteln, zumal die tiefer
gelegenen grofien Ganglienzellen lange, bis in das Riickenmark hinab-
reichende Bahnen aussenden [8,9,12]. Die mangelnde Richtungsspexzi-
fitdt der oberflichlich gelegenen Neurone bei Bewegungsreizen vor einem
,sruhenden’ Hintergrund kann sich bei groBflichigen Kontrastreizen,
wie bei Anwendung einer Streifentrommel, auch in eine stéirkere Rich-
tungsabhingigkeit umwandeln [37]. Uberdies werden bei retinalen Bild-
verschiebungen, welche die gesamte Retina erfassen, zahlreiche Gan-
glienzellen aller Netzhautabschnitte gleichzeitig oder nacheinander erregt,
so dal wahrscheinlich auch férdernde und hemmende Verschaltungen [3]
das endgiiltige Resultat des Reizerfolges mitbestiimen. Neuerdings ha-
ben auch HuBEL u. WiBsEL [27] die Abhéngigkeit des Reizerfolges von
der GroBe und Gestalt des bewegten Gegenstandes unter Beweis ge-
stellt.

Bei der Deutung der optomotorischen Reaktion auf neuronaler Ebene
ergeben sich nur insofern Schwierigkeiten, als die in den einzelnen
Gesichtsfeldquadranten dominierende Richtungsabhingigkeit der Neu-
rone verschieden ist und bei Bewegung des gesamten Umfeldes komplexe
Erregungskonstellationen aus aktivierenden und hemmenden Impulsen

9 Arch. Psychiat. Nervenkr., Bd, 209
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zustande kommen. Berticksichtigt man friher mitgeteilte Befunde, so
muf} eine Umfeldbewegung von links nach rechts an der rechten Retina
tiberwiegend zur Aktivierung der Neurone der vorderen Quadranten
fithren, dagegen zur Hemmung der Neurone in den hinteren bzw. cau-
dalen Arealen. Dieser Befund erscheint erst sinnvoll, beriicksichtigt man
auch die anatomischen Befunde und die Ergebnisse der Reizexperimente.
Nach Degenerationsversuchen [8,9,12,22] hat sich bekanntlich eine
retino-tectale Punkt-zu-Punkt-Projektion ergeben, die sich auch mit
der Methode der evoked potentials [1,28] und in eigenen Versuchen
mit Bewegungsreizen [37] bestdtigen lieB. Andererseits scheinen nach
elektrischen Reizexperimenten [2,26] im Tectum opticum die vorderen
Anteile des Colliculus rostralis auch die vorderen Kerne des Nervus
oculomotorius zu inpervieren, die caudalen dagegen mehr die hinteren
Kernareale dieses Augennerven. Die Aktivierung aller Retina-Areale
gleichzeitig muf also zu einer sinnvollen Innervation aller Augenmuskeln
mit reziproken Entladungsmustern fithren, so daB eine koordinierte Be-
wegung der Bulbi moglich ist. Tectum-Neuronen, die in mehreren Be-
wegungsrichtungen stérker aktiviert werden, lassen sich aus dieser Sicht
nicht in jedem Fall als ,,unspezifische’ Bewegungsneurone bezeichnen,
da schrig ansetzende Augenmuskeln sowohl bei Vor- als auch bei Riick-
wirtshewegungen der Bulbi aktiviert werden konnen. Dafl ein Auge
bzw. das Tectum opticum einer Seite imstande ist, eine komplexe opto-
motorische Reaktion zu verwirklichen, haben auch die Untersuchungen
von Tur BrAaAK [38] gezeigt. Demnach kann ein am rechten Auge wirk-
sames Streifenmuster am linken verschlossenen Auge einen lebhaften
optokinetischen Nystagmus veranlassen. Die Verhéltnisse scheinen hier
dhnlich zu sein wie in den Vestibulariskernen, in denen nach DUENSING
u. Mitarb. [15—17] jeweils alle in Frage kommenden Bewegungskompo-
nenten auf neuronaler Ebene in einem Kerngebiet vertreten sind und
aufeinander konvergieren kénnen.

Eigenbewegungen in Gestalt der optomotorischen Reaktion sind in
sehr differenzierter Weise auch von der Struktur des Umfeldes abhingig.
Wird das Tier an einem wenig strukturierten Umfeld vorbeibewegt, so
kann ein regelmifiger optokinetischer Nystagmus beobachtet werden.
Taucht in diesem Feld aber ein scharfer Kontrast in Gestalt eines Licht-
punktes auf, so wird der Nystagmus deutlich gehemmt. Bemerkenswert
ist der Befund, daB in strenger Korrelation mit dem Kurvenverlauf im
Nystagmogramm das jeweils abgeleitete Neuron stark aktiviert wird.
Obwohl lebhafter Nystagmus besteht, wirkt der ,stehende’ Licht-
punkt so, als ob dieser am stillsitzenden Tier vorbeibewegt wiirde. Es
ist also gleichgiiltig, ob der optokinetische Reiz durch die Bewegung des
Auges oder durch die Bewegung des Kontrastes erfolgt, wenn sich
letmterer nur stark genug aus dem Umfeld heraushebt. Auch Neurone
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des Stratum griseum profundum, die auf Grund ihres Entladungsmusters
nur wenig in den optokinetischen Nystagmus eingeschaltet sind, ent-
laden unter diesen Bedingungen lebhaft und veranlassen mdglicherweise
eine Korrektur der Kopfbewegung. Ihre Zellfortsitze endigen ja zu einem
grofen Teil an den motorischen Vorderhornzellen des Halsmarks.
Retinale Bildverschicbungen kinnen also auch bei Eigenbewegungen ,;wahr-
genommen'* und vom Zentralnervensystem ,,ausgewertet werden.

Dafi die Aktivierung der Tectum-Neurone wihrend der raschen
Nystagmusphase ebenfalls durch eine retinale Bildverschiebung zu-
stande kommt, ergibt sich zunichst aus den Beziehungen zwischen
Richtungsspezifitit der einzelnen Neurone und Reagibilitdt beim opto-
kinetischen Nystagmus. Beide Phénomene sind zwar nicht in jedem Falle
nachzuweisen, lieBen in der vorliegenden Versuchsreihe aber doch bei
20 Neuronen eine gegenseitige Abhingigkeit erkennen, indem die jeweils
wirksame retinale Bildverschiebung dieselbe Richtung hatte. Auch das
Verschwinden jeglicher Aktivitidt bei Augenschlull und Auslésung eines
optokinetischen Nystagmus iiber das andere Auge spricht fir die opto-
kinetische Natur der Entladungen. Diese treten besonders zu Beginn
und am Ende einer Andrehung auf, also bei nicht allzu starker Reiz-
intensitit und bei Nystagmusfrequenzen um 2--3/sec. Dies entspricht
den eigenen Befunden bei wiederholten Bewegungsreizen und diffusen
Lichtblitzen, wobei Reizfrequenzen bis 4/sec noch synchron beantwortet
wurden [37]. Nach BurNs u. Mitarb. [10] reagieren die corticalen Neurone
bei der Katze ebenfalls bei Bewegungsfolgen um 3/sec optimal. DaB} die
Schwingungsfahigkeit des optischen Systems hier eine gewisse Grenze
hat, zeigen auch die Untersuchungen von Brawck [7] am Menschen,
wonach gerade Streifenmuster, wenn sie den Blickpunkt hiufiger als
4/sec kreuzen, subjektiv deformiert erscheinen.

Die umstrittene Frage, ob Wahrnehmungsvorginge auch wihrend
der raschen Nystagmusphase zum Zentralnervensystem durchgeschaltet
und perzipiert werden, 148t sich vom Tierexperiment her also bis zu
einem gewissen Grade bejahen. Zumindest findet eine aktive Hemmung
durch zentrifugale Impulse [14] nicht in der Retina oder den oberen
Tectum-Schichten statt. Es fragt sich nur, wie das Nervensystem die
rasche Nystagmusphase bewerkstelligen kann, wenn die Bewegungs-
neurone des Tectum opticum nicht gehemmt werden und dementspre-
chend eine Korrektur der Bulbusstellung bewirken miiflten. Mehrere
Vorgénge, die im einzelnen schon analysiert wurden, scheinen zu ver-
hindern, da nicht alle Neurone aktiviert werden. Hine gréfiere Rolle
spielt die Geschwindigkeit der retinalen Bildverschiebung [4,10,20,37].
Diese ist wihrend der raschen Nystagmusphase bekanntlich sehr hoch
und bewirkt, daf die Aktivierung bei vielen Neuronen ausbleibt oder
erst am Ende der raschen Phase kurz in Erscheinung tritt. Amplituden-

g%
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und Frequenzabhangigkeit sind weitere, in die Intensitdt des Bewegungs-
reizes eingehende Faktoren [10,20,37]. Hierauf ist wohl das Ausbleiben
der Entladungen bei lebhaftem Nystagmus zuriickzufithren, besonders
was die Neurone der unteren Tectum-Schichten anbetrifft. Diese be-
sitzen auch ein starkes Adaptationsvermogen [37], so dafl wiederholte
Reize schnell unwirksam werden. Ferner miissen laterale Hemmungs-
vorgénge [3,5] postuliert werden, wenn alle Neurone der Retina gleich-
zeitig erregt werden. Auflerdem sei auf Arousal-Mechanismen hinge-
wiesen, die in jede rasche Phase eingreifen [16] und stirkere zentrifugale
Hemmungen [24] entfalten kénnen.

Die Grundfunktionen des Nystagmus lassen sich heute nicht mehr
als ein selbstindiges, rhythmisches Geschehen deuten, das eigens der
Konstanterhaltung der Umweltwahrnehmung dient. Die langsame
Nystagmusphase besitzt den Charakter einer ipsiversiven Wendebewe-
gung, die rasche Phase ist dagegen als ein Funktionsglied der kontra-
versiven Adversivbewegung anzusehen und steht den optischen Greif-
reflexen nahe (siche Huss [25]). Die Mikroableitungen von DuExsing
u. Mitarb. [15—~17] sowie die Ableitungen im Abducenskern [36] stellen
unter Beweis, daf es sich hierbei tatsdchlich um zwei grundverschiedene
Vorgénge handelt. Es Legt daher nahe, die Tatigkeit der Tectum-
Neurone im {ibergeordneten Zusammenhang passiver Kopfbewegungen
und aktiver Zuwendebewegungen zu untersuchen.

Passive Kopfbewegungen ergeben, wie die vorliegenden Untersuchun-
gen zeigen, zunichst keine neuen Gesichtspunkte. Das Entladungsmuster
der Tectum-Neurone entspricht im wesentlichen den Vorgingen beim
optokinetischen Nystagmus. Hieraus folgt, daBl propriozeptive Impulse
durch Dehnung der Halsmuskulatur und Verlagerung des Koérpergewich-
tes keinen groBeren Kinflu auf die Tectum-Neurone austiben. Aus-
geprigte Einflisse seitens der propriozeptiven Afferenzen haben sich
lediglich in der angrenzenden Formatio reticularis des Mittelhirns nach-
weisen lassen, wo eine optokinetische und propriozeptive Impulsver-
rechnung am gleichen Neuron stattfinden kann. Optokinetische Impulse
konnen hier mit akustischen Impulsen oder hemmenden und fordernden
Arousal-Reizen auf ein Neuron konvergieren, was mit den Angaben von
WHITTERIDGE u. Mitarb. [39] und neuerdings auch PorTHOFF u. BU-
RANDT [34] iibereinstimmt. Zu denken wire in diesem Zusammenhang
auch an vestibulire Beschleunigungsreize, die durch die passiven Kopf-
bewegungen erzeugt werden. Doch lassen sich diese besser durch rotato-
rische Beschleunigungsreize bei geschlossenen Augen und fixiertem
Kopf prifen. Auch unter diesen Bedingungen ist der vestibulire Einfiull
relativ gering, und nur bei wenigen Neuronen hat sich ein von der Be-
schleunigungsrichtung abhingiges Entladungsmuster nachweisen lassen.
Bedenkt man, dafl im Tectum opticum praktisch alle sensorischen
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Systeme, sei es tiber den Thalamus, das Praetectum oder direkt durch
corticale, spinale oder extrapyramidale Afferenzen vertreten sind, so ist
das Ergebnis tiberraschend. Es fragt sich, ob bei wachen, frei beweglichen
Kaninchen die stdndige Berithrung mit der Unterlage schon primir eine
Gegenregulation oder Umorientierung des optokinetischen Apparates
bewirkt und entsprechende Einfliisse erst bei isolierter Prifung z.B.
am narkotisierten Tier stdrker hervortreten.

Jede Zuwendung, jede aktive Bewegung liberhaupt bedeutet dagegen
Auseinandersetzung mit der Umwelt, Uberwindung zahlreicher reflek-
torischer Mechanismen, welche die Orientierung im Raum und die
Konstanterhaltung der Umweltwahrnehmung gewéhrleisten. Es muB
also zwanggldufig zu einer Auseinandersetzung zwischen reflektorischen
und intentional bedingten Vorgingen des Zentralnervensystems kom-
men. Die ,,psychischen’ Vorginge der Intention miissen sich auf orga-
nischer Ebene widerspiegeln, wenn bestimmte sensorische Systeme
daraufhin untersucht werden. Ob es hierbei zu nystagmischen Bewe-
gungen von Auge, Kopf oder Korper kommt, ist zundchst gleichgiiltig.
Augen- und Kopfbewegung stehen je nach Erregungsgesamt in einem be-
stimmten Verhiltnis zueinander und die raschen Phasen beider kénnen
bei lebhafter Zuwendung streng synchron auftreten. Vergleicht man die
Verhiltnisse bei Lebewesen mit seitlich und frontal stehenden Augen,
so schafft das binoculare Sehen und das hiermit verbundene bessere
Raum- und Objekterkennen zwar neue Probleme, dndert aber nichts an
der Tatsache, dal die Riickmeldung der Bewegungsneurone bei retinaler
Bildverschiebung wahrend der raschen Phase bzw. der Zuwendebewegung
unterdriickt werden mul.

Die Neurone des Tectum opticum verhalten sich hier wieder sehr
verschieden: Im Stratum griseum superficiale ergeben sich gegeniiber den
Vorgingen bei passiven Bewegungen des Kopfes keine neuen Befunde.
Die Neurone des Stratum griseum intermedium entladen hingegen selte-
ner, wiahrend die spontantitigen Einheiten des Stratum griseum pro-
fundum unter diesen Bedingungen meist gehemmt werden. Einige Neu-
rone der angrenzenden Formatio reticularis, die durch Bewegungsreize
aktiviert wurden, haben sich ebenfalls durch aktive Kopfbewegungen
hemmen lassen. Die Tdkigkeit gerade dieser Newrone kinnte dariiber ent-
scheiden, ob das reflektorische Bewegtwerden oder das freie Sichselbst-
bewegen das Verhalten des Individuums bestimmi; zumindest ist jedes
dieser Neurone auf Grund seines Entladungsmusters im Prinzip dazu
geeignet, diesen Mechanismus zu verwirklichen.

Die beschriebene Hemmung wird durch jene Faktoren mitbestimmt,
die den Bewegungsreiz der raschen Phase des optokinetischen Nystag-
mus eliminieren; doch werden diese Neurone auch durch Arousal-Reize
gehemmt, die ihrerseits die Zuwendebewegung begleiten. Es ist daher
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anzunchmen, daBl Arousal-Reize ursdchlich an den beschriecbenen
Phinomenen beteiligt sind. Hierfiir sprechen auch ganz dhnliche Effekte
bei elektrischer Reizung der Formatio reticularis oder corticofugaler
Faseranteile, die ihrerseits die Funktion der Formatio reticularis beein-
flussen. Bei solchen Reizversuchen lassen sich Hemmungsvorgénge auch
in Schaltstationen anderer sensorischer Systeme beobachten, wie be-
sonders HErNANDEZ PEON u. Mitarb. [24] zeigen konnten. Die engen
Beziehungen zum Arousal-Mechanismus lassen es auch verstdndlicher
erscheinen, dal} die Zuwendebewegung durch geringe Verdnderungen
des Wachzustandes beeintrichtigt werden kann. Bei leichter Narkose
kommt es z.B. zu einer Verzogerung der raschen Nystagmusphase; das
reflektorische Prinzip gewinnt also die Oberhand, da die zentrifugale
Hemmwirkung auf die Schaltstationen des optischen Systems fortfallt
und der durch retinale Bildverschiebung entstandene Bewegungsreiz
zunéchst durchgeschaltet werden kann. Bei Kopfbewegungen kommt es
dann zu einer initialen langsamen Augenbewegung entgegen der Wendung
des Kopfes. Im klinischen Versuch haben DircarUrN u. Mitarb. [13] den
gleichen Vorgang auch bei sehr langsamen Kopfbewegungen nachweisen
konnen, withrend die rasche Bewegung des Kopfes auch primér von einer
raschen Bewegungskomponente der Bulbi in Richtung des zu erspiahenden
Objektes begleitet wird. Es iiberrascht daher nicht, wenn auch die in der
Klinik beobachteten Antriebsstérungen oder intentionalen Gehemmt-
heiten, gleich welcher Art, mit einer Storung der Optomotorik einher-
gehen konnen. Erst die beschriebene zentrifugale Hemmwirkung ermég-
licht das Weiterwandern des Blickes und hiermit auch das feine ,,Spiel*
der Augen.

Zusammenfassung

An nicht narkotisierten, frei beweglichen Kaninchen wurden 43 Neu-
rone des Tectum opticum extracelluldr abgeleitet. Die Lage der Elektro-
denspitze wurde durch Elektrolysepunkte histologisch gesichert.
Friithere Befunde iiber Elementarvorginge des Bewegungssehens wurden
ergianzt durch weitere Beobachtungen iiber das Verhalten der Tectum-
Neurone beim optokinetischen Nystagmus, bel passiven und aktiven
Kopfbewegungen sowie bei Arousal-Reizen.

1. Die Konstanterhaltung der Umweltwahrnehmung geschieht bei
Kaninchen im wesentlichen durch Neurone des Stratum grisewm super-
fictale und intermedium, die jede retinale Bildverschiebung des gesamten
Umfeldes melden. Die Neurone des Stratum grisewm profundum entladen
dagegen bevorzugt bei Hinzelbewegungen vor einem ,,ruhenden‘ Hinter-
grund und bei stirkerer Strukturierung des bewegten Umfeldes.

2. Dieser Mechanismus kann durchbrochen werden, indem die
Reagibilitdt der Tectum-Neurone bei passiven Eigenbewegungen (opto-
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kinetischer Nystagmus, passive Kopfbewegungen) in den einzelnen
Schichten des Colliculus rostralis von dorsal nach ventral abnimmt oder
eingeengt wird. Dieser Vorgang 148t sich zuriickfithren auf einzelne,
bereits niher untersuchte Faktoren wie Geschwindigkeit, Amplitude und
Frequenz bewegter Reizmuster, Adaptation, laterale Hemmung und
Richtung von Bewegungsreizen. Aktive Higenbewegungen sind von
Arousal-Reaktionen begleitet, die im Zentralnervensystem ihrerseits
eine zentrifugale Hemmwirkung entfalten kénnen.

3. Die Koordination von passiv reflektorischer Higenbewegung und
aktiver Optomotorik findet vorwiegend an Neuronen der unferen Tectum-
Schichten und der angrenzenden Formatio reficularis statt. Zumindest
sind die hier gelegenen Neurone geeignet, Informationen iiber optische
Bewegungsreize zu vermitteln; sie tun dies zugleich in Abhéngigkeit von
der zentralnervosen ,,Gestimmtheit’’, die in den vorliegenden Unter-
suchungen als Wachzustand definiert ist.
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