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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 n~her untersueht worden[19,20,3i--34] .  In einer 
ersten Mitteflung [37] haben wir fiber die Liehtaktivierbarkeit einzelner 
Neurone, die Ansprechbarkeit auf optische Bewegungsreize, die GrSl~e 
der rezeptiven Felder und die retinalen l~rojektionen im Tectum optieum 
des Kaninchens beriehtet. Tiefere Einblieke in die Funktion dieses 
Hirntefles lassen sich nur dann gewinnen, wenn es gelingt, fiber die 
elementaren Vorg/~nge der Lichtaktivierbarkeit und der Reagibilit~t auf 
einf~ehe Bewegungsreize hinaus aueh die T~tigkeit der Teetum-Neurone 
bei sinnvollen bio]ogischen Leistungen kennenzulernen, insbesondere 
beim optokinetischen Nystagmus und bei aktiven Kopfbewegungen. 
Sehon v. HOLST U. MITTELSTAEDT [23] haben gefragt, ,,wie es mSglieh 
sei, dal3 die 0rganismen bei Konstanz aller Aul~endinge sieh aktiv be- 
wegen kSnnen, obgleieh ihr eigener Stabilisierungsapparat jeder/~nde- 
rung yon Raumlage, KSrperstatus und Bewegungszustand entgegen- 
arbeitet." Es handelt sieh urn phylogenetisch alte Mechanismen des 
Zentra]nervensystems, die sehon bei niederen Tierarten nachweisbar 
sind [18] und im Prinzip uneingesehr/~nkt auf die Optomotorik des 
Menschen fibertragen werden kSnnen. Hier ergeben sieh folgende Fragen: 

1. Welehe Meehanismen gew/~hrleisten die Konstsnterhaltung der 
Umweltwahrnehmung ? 

2. Welche Vorg~nge des Zentralnervensystems sind geeignet, diesen 
Meehanismus zu durchbrechen, um eine der wichtigsten Voraussetzungen 
ffir die Eigenbewegung zu schaffen ? 

* Mit Unterstiitzung der Deutschen Forschungsgemeinschsft. 
** Die Versuche sind Teil der Habflitationsschrift fiir die Medizinische Fakult/~t 

der Universit/~t G5ttingen [35]. 
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3. Wo finder der Vorgang start ,  der die Auseinanderse tzung zwischen 
reflektoriseher Eigenbewegung u n d  akt iver  Bew/ilt igung der passiv- 
reflektorisehen Leistung (Optomotorik) gew/~hrleistet ? 

Methodik 
Die vorliegenden Ergebnisse stammen aus einer bereits beschriebenen Ver- 

suchsreihe [37]. Sie wurden durch Auswertung weiteren Kurvenmaterials ge- 
wonnen und durch neue Versuche erg~nzt. Die Me~hodik lehnt sich an friihere 
Untersuchungen [16, i7] an: 

Mit Mikroelektroden aus glasisoliertem 25 ~ Platindraht wurden an frei beweg- 
lichen, wachen Kaninchen die Aktionspotentiale einzelner Nervenzellen des Colli- 
culus rostralis extracellul~r abgeleitet und einem Vierfach-KathodenstrahLOscillo- 
graph (TSnnies, Freiburg) zugeleitet. Bei gleichzeitiger Registrierung yon Augen- 
nystagmus, Aktionsstrom der Halsmuskulatur und EEG liel~en sieh die Einzel- 
ze]lentladungen dem optokinetischen Nystagmus oder den passiven und aktiven 
Eigenbewegungen des Versuehs~ieres zuordnen. 

Die Versuchstiere befanden sich auf einem Tierbrett, das einerseits eine freie 
Beweglichkeit des Kopfes erm5glichte, andererseits aber so klein war, dal~ das Tier 
bei rotatorischen Reizen den Drehpunkt nicht verlassen konnte. Das Tierbrett liel3 
sich in der bitemporalen und sagittalen Ebene abkippen und war aaf einem elek- 
tronisch gesteuerten Drehstuhl befestigt. Uber die Priifung yon Bewegungsreizen 
vor einem ,,ruhenden" Hintergrund bei stillsitzenden Versuchstieren wurde bereits 
berichtet. Hier seien noch folgende Einzelheiten erw/~hnt: 

1. Die Regis~rierung des optokinetischen Nystagmus erfolgte bei gleichbleiben- 
der Umdrehungsgesehwindigkeit yon 3--12 Grad/see, da ein Ger~t zur Projektion 
yon Streifenmustern nicht zur Verfiigung stand. Hierbei konnte das sich drehende 
Tier sowohl einer homogenen Umwelt (weil~e 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 yon Griinfutter veranlaBt. 

4. Propriozeptive l~eize wurden durch Schaukclbewegungen des Tierbre~ts, 
durch passive Kopfbewegungen oder Drehung des Rumpfes bei ruhiggestelltem 
Kopf sowie durch passives Rumpfbiegen und isolierte Bewegungen einzelner 
Extremit~ten erzeugt. 

5. Die Priifung yon Arousal-Reizcn taktiler, optiseher und akustischer Art 
erfolgte durch Riickenstreichen, in einzelnen F/~llen auch dureh elektrische t~eizung 
der Riickenhaut, durch H~ndeklatschen und pl6tzliche abrupte Bewegungen des 
Untersuchers aul]erhalb des in Frage kommenden Gesichtsfeldbereiches. 
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Abb, l a--d .  Neuron des Stratura griseum super/iciale. Kanal I Myogramm der ttalsmuskulatur; 
l I  l~ystagmogramm; I I I  l~ikroableitung; I V  Phonogramm. a Rechtsdrehung und optokinetischer 
l~ystagmus. Zunehmende Aktivierung des Neurons w~hrend der langsamen I~Tystagmusphase. b ]3ei 
Linksnystagmus Aktivierung des Rreurons besonders gegen Ende der raschen l~'ystagmusphase. 
c Aktive Kopfbewegung naeh rechts mit Aktivierung des Neurons. Kopfwendung at~ch durch die 
Aktivit~ttssteigerung im Myogramm gekennzeichnet, d Bewegungen mit einem Stab vor dem 
rechten Auge im Bereich des rezeptiven Yeldes. Bei Bewegung yon nasal naeh temporal starke 
Aktivierung, weniger dagegen bei Rfickbewegung nach nasal, hn  rhonogramm 2 Silben = Bewegung 

naeh temporal 

Ergebnisse 
1. Die Tectum.Neurone beim optokinetischen Nystagmus 

Bei 43 durch einen Elektrolysepunkt gesicherten Iqeuronen des 
Tcctum opticum erfolgten extracellul/ire Mikroableitungen auch beim 
optokinetischen Nystagmus. Der Kopf des Versuchstieres wurde durch 
die Itand des Untersuchers fixiert oder frei beweglich gelassen, so dab 
Kopfnystagmus oder Spontanbewegungen des Kopfes auftreten konn- 
ten. Eine Gesetzm~i3igkeit ergab sich insofern, als die Tectum-Neurone 
zu Entladungen angeregt wurden, wenn es, dem Nystagmogramm n~ch 

8* 
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zu urteilen, zu einer retinalen Bfldversehiebung gekommen war. Dies 
zeigte sich besonders gegen Ende der langsamen Nystagmusphase und 
w/thrend der rasehen Nystagmusphase. Die Neurone der einzelnen 
Teetum-Schichten hatten beim optokinetisehen Nystagmus versehiedene 
Entladungsmuster : 

Nach vorangehenden Untersuchungen war zu erwarten, dal3 die 
Neurone des Stratum griseum super/iciale sehr empfindlich auf Bewe- 
gungsreize ansprechen. Wenn die langsame Nystagmusphase im Nystag- 
mogramm nicht linear verlief und die Bulbusbewegung nieht der Eigen- 
drehung des Tieres entsprach, traten auch sehr schnell Entladungen auf 
(Abb. 1). Diese zeigten sich besonders zu Beginn einer langsamen An- 
drehung, wenn das Versuchstier ,,dSste" und fiber die Andrehung noch 
nicht ,,informiert" war. LieBen die Neurone bei Bewegungen vor einem 
,,ruhenden" Hintergrund eine leichte Richtungsspezifitiit erkennen, so 
zeigte sich diese aueh beim optokinetischen Nystagmus. Bei Neuronen, 
die richtungsunabhi~ngig waren, konnte sich nun eine ]atente Richtungs- 
abhi~ngigkeit bemerkbar maehen. 

Auch ws der raschen Nystagmus~ohase, nicht selten bei Bulbus- 
bewegungen nach rechts und links, traten burstartige Entladungen auf. 
Bei einigen Neuronen wurden diese erst gegen Ende der rasehen Phase 
beobachtet, wie z. B. in Abb. 1 zu erkennen. Doeh erfolgte die Aktivierung 
w/~hrend der rasehen Nystagmusphase meist nur zu Beginn oder am 
Ende einer Andrehung, also nur bei verh/iltnism~13ig geringer Winkel- 
geschwindigkeit der optisehen Bewegungsreize. Erreichte die Nystagmus- 
frequenz 3--4/sec, so waren die meisten Neurone nieht mehr imstande, 
synehron mit der raschen Nystagmusphase zu entladen. 

Die Neurone des Stratum griseum intermedium reagierten auf Be- 
wegungsreize vor einem ruhenden Hintergrund im al]gemeinen rich- 
tungsspezifischer als die Einheiten der obersten Teetum-Schicht (siehe 
Abb.2 u. 3), liel3en jedoch eine geringe Synehronisationsneigung bei 
Licht- und Bewegungsreizen erkennen. Dementspreehend verringerte 
sieh auch die Entladungsbereitsehaft beim optokinetischen Nystagmus. 
Im Verlauf einer Andrehung kam es oft nur beim 1. oder 2. Augenruck 
zu Entladungen und die Anspreehbarkeit wghrend der langsamen Phase 
war noeh geringer. Entladnngen dieser Neurone konnten in einigen 
F/i]len nicht mehr beobaehtet werden, sobald konstante Winkelgeschwin- 
digkeiten erreieht waren und die Tiere bei frei bewegliehem Kopf  einen 
lebhaften Kopfnystagmus hatten, wie in Abb. 3 an den periodisch wieder- 
kehrenden Sehwankungen yon 2~Tystagmusfrequenz und Amplitude zu 
erkennen ist. 

Als sehr unempfindlieh erwiesen sieh die Neurone des Stratum griseum 
pro/undum. Diese waren zwar richtungsabh/tngig ffir Bewegungsreize, 
die vor einem ruhenden IIintergrund erfolgten und nicht zur Erregung 
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Abb.2a--d .  :Vsuron des Stratum griseum intermedium, weit vorn im Co]liculus rostralis, an tier Grenze 
zum Stratum griseum profundum. Kana! I Myogramm; I I  ~ikroableRung; I I I  Nystagmogramm; 
1V Phonogramm. a Leiehte Spontanaktivitgt des Neurons. Starke Aktivierung bei IIandbewegungen 
von nasal naeh temporal (Beginn der l%eizmarke) mit nachfolgender leichter Hemmnng. Bei l%ilek- 
bewegung (Ende der l%eizmarke) kein sicherer Effekt. b Bei Linksnystagmus lose gekoppelte Akti- 
vierung w~hrend der raschen Nystagmusphase, der Befund entspricht also einer retinalen Bild- 
verschiebung yon nasal nach temporal (siehe Kurve a). c Geringe Aktivierung bei aktiver Xopf- 
bewegung naeh reehts, d Stgrkere Aktivierung des Xeurons bei aktiver Bewegung naeh links. Auch 

bier zeigt sich eine leichte l%iehtungsabh~ngigkeit 

aller Netzhautanteile fiihrten, ~d~ptierten aber schnell bei wiederholten 
Bewegungen im rezeptiven Feldbereich [37]. Nur selten ka.m es beim 
optokinetischen Nystagmus zu einzelnen Entladungen, wenn die rasche 
Phase einmal eine grS[~ere Amplitude hat te  und mit  einer Kopfbewegung 
verbunden war. H~ufig war zu diesem Zeitpunkt  sogar eine Hemmung 
der Entladungen nachweisbar. Gleiches gilt fiir die langs~me Phase, die 
nur selten yon Entladungen begleitet war, wenn der Nyst~gmus sehr 
unregelmg~ig erschien (siehe Abb. 3 u. 8). 



Abb.3a--e .  Neuron des Stratum grlseum intermedium, an der Grenze zum Stratum medullare inter- 
medium. Kanal I Myogramm; I I  Nystagmogramm; l l I  Mikroableitung; I V  Phonogramm. a Zu 
Beginn einer Andrehung naeh links unregelm~ti~iger INystagmus mit streekenweise stfirkerer Akti- 
vierung des Neurons. b Wenig sparer lebhafter Nystagmus mit periodischen Intensitittsschwankungen 
als Ausdruck eines gleiehzeitig auftretenden Kopfnystagmus (siehe Myogramm der Halsmuskulatur). 
Jetzt  keine Entladungen des Neurons mehr. e Aktive Kopfbewegung nach reehts, auch hierbei keine 
Entladuugen. d Aktive Kopfbewegung naeh links, ebenfalls keine Aktivierung. e Starke richtuugs- 
abhiingige Aktivierung des Neurons bei ttandbewegung yon temporal naeh nasal, dagegen nicht bei 
Riickbewegung nach temporal. Das rezeptive l%ld des Neurons befindet sieh im Bereich der hinteren 

Quadranten und hat einen Durehmesser yon 70 Grad 
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Doeh liel~ sieh bei den Neuronen des Stratum griseum pro/undum eine 
Zunahme der Entladungen dutch stgrkere Strulcturierung des Um]eldes 
erzielen (siehe Abb.4, 6 u. 7). Wnrde das verh/iltnismggig homogene 
Umfeld (weil~e Wand, graugrfiner Faltenvorhang, Laborsituation im 
tIalbdunkel) durch eine Lichtquelle kontrastreicher gestaltet, so ent- 
sprach der I~eizerfolg einer gelativbewegnng des Umfeldes ann/~hernd 
der Bewegung einer Lichtqnelle oder eines anderen beleuchteten Gegen- 
standes bei stillsitzendem Versuchstier und ,,ruhendem" Umfeld. Die 
2~Teurone wurden stark aktiviert, sobald der aus dem Umfeld ,,heraus- 
gehobene" Gegenstand durch passive Eigenbewegung des Tieres das 
rezeptive Feld durchquerte. Der optokinetische Nystagmus hatte keinen 
nennenswerten EinflnB auf die Perzeption des bewegten Lichtpunktes, 
doch verursachte der fiber die Netzhaut wandernde Lichtpunkt eine 
Verlangsamnng des optokinetischen Nystagmus, insbesondere der 
Nystagmusfrequenz (Abb.4). Bei nicht fixierten Tieren konnte es in 
diesem Falle auch zn einer st/~rkeren kompensatorischen Kopfbewegung 
kommen. Dieser Befund lieB sieh bei 5 Neuronen bestgtigen. In Abb. 5 
ist ein Neuron wiedergegeben, das unabh/ingig yon den Phasen des 
optokinetischen Nystagmus aueh auf Bewegungsreize im Umfeld an- 
spricht. 

2. Richtungsabhiingigkeit der Tectum-Neurone 
und optolcinetischer Nystagmus 

Auf die Beziehungen zwischen t~ichtungsabh/ingigkeit der Tectum- 
Neurone und Aktivierbarkeit beim optokinetisehen Nystagmus wurde 
bereits kurz hingewiesen. Beide Ph/~nomene seien hier noch einmal 
gegenfiberges~ellt. Die Neurone des Stratum griseum super]iciale und 
pro]undum liel3en in einigen F/illen keine sicheren Beziehungen zwischen 
t~ichtungsabh/~ngigkeit und optokinetischem Reaktionsverm5gen er- 
kennen, da die Neurone der obersten Schicht nicht immer richtungs- 
abh/~ngig waren, die Neurone der nntersten Schicht dagegen eine ein- 
dentige Abh/~ngigkeit vom optokinetischen Nystagmus vermissen lieBen. 

Bei 20 Neuronen -- zumeist des Stratum griseum intermedium -- mit 
eindeutiger I~ichtungsabh/~ngigkeit und ausgepr~gter Reagibilit~t beim 
optokinetischen Nystagmus waren die Beziehungen beider Ph~nomene 
jedoch eindeutig (Abb. 1, 2 u. 6). 16 Neurone wurden bei Bewegnngs- 
reizen vor einem ,,ruhenden" ttintergrund im rech~en Gesichtsfeld yon 
nasal nach temporal stark aktiviert. Sie entluden dementspreehend 
w/~hrend der rasehen Nystagmusphase nach links. Bei Eigen- und 
Umweltbewegung war also die Bildverschiebnng auf der Retina yon 
nasal naeh temporal entscheidend. Nicht ganz verst/~ndlich blieb iedoch 
die Tatsache, warum diese Neurone auch mit grol~er Regelm~13igkeit am 
Ende der langsamen Phase des t~echtsnystagmus aktiviert wurden. In 
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diesem Falle erfolgte die retinale Bildverschiebung ja yon temporal nach 
nasal, allerdings mit wesentlieh geringerer Gesehwindigkeit. Nur 6 Neu- 
rone des linken Collieulus rostralis bevorzugten eine Bewegungsrichtung 
yon temporal naeh nasal, also yon hinten naeh vorn, und entluden beim 
optokinetischen Nystagmus bevorzugt bei Bulbusbewegungen in nm- 
gekehrter Riehtung. Ob die geringe Zahl dieser Neurone auf die bevor- 
zugte Einstiehrichtnng der Elektrode zurfickzufiihren ist oder eine Eigen- 
sehaft des linken Collienlus rostralis darstellt, kann zungehst nicht ent- 
schieden werden. Weitere 6 Neurone folgten der besehriebenen Regel 
nicht, indem die bevorzugten Bewegungsriehtungen bei Bewegungen 
vor einem ruhenden Hintergrund und beim optokinetischen Nystagmus 
einander nieht entsprachen. 

3. Drehreize bei geschlossenen Augen ohne und mit Beschleunigung 
Um entscheiden zu kSnnen, ob die Aktivitgt der Tectum-Neurone 

durch optokinetische Afferenzen oder zentrifugale Antriebe zustande 
kommt, wurden rotatorisehe Reize anch bei geschlossenen Augen durch- 
geffihrt. 

Es genfigte zunachst der Verschlu[3 des rechten Auges, umbei Ableitung 
im linken Collieulus rostralis die Entladungen zahlreicher Tectum- 
Neurone zu unterdrficken, obwohl fiber das ]inke Auge bei gleiehmggiger 
Drehung ein lebhafter optokinetiseher Nystagmus zustande kam (Abb. 4). 
Nur bei zwei Neuronen des Stratum griseum profundum und einigen 
Neuronen der angrenzenden Formatio retieularis trat unter diesen Be- 
dingungen eine Aktivierung auf. Diese muBte fiber das homolatera]e 
Auge erzielt worden sein, da diese Neurone aueh dureh Handbewegungen 
yore homolateralen Auge her aktiviert werden konnten und die Akti- 
vierung bei VersehluB beider Augen ausblieb (Abb.7). Diese Neurone 
hatten oft sehr grol]e rezeptive Felder und lieBen sich in einigen Fallen 
nahezu yore gesamten Gesichtsfeld her aktivieren. Es gelang, etwa 30 
Neurone auf diese Weise zu untersuehen, in einigen Versuehen aueh bei 
vSlliger Dunkelheit oder naeh Abschirmung des Tierbrettes gegenfiber 
optisehen Umwelteindrficken. 

Weitere Untersuehungen erfolgten dann bei Verschlu[3 beider Augen 
unter Anwendung rotatorischer Beschleunigungsreize. Leider lie[~en sieh 
aueh unter diesen Bedingungen nieht alle Neurone testen, doch war der 
geringe Reizerfolg offensiehtlieh. Bei 22 gfiltigen Versuehen lie~ sieh nur 
in 5 Fallen eine richtnngsspezifisehe Aktivierung der Tectum-Neurone 
nachweisen, obwohl jedesmal ein vestibulgrer Nystagmus ausgelSst 
werden konnte. Es handelte sieh um 4 Neurone des Stratum griseum 
intermedium und ein Neuron des Stratum griseum profundum. In allen 
Fallen erfolgte eine leichte Aktivierung bei Andrehung nach links sowie 
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Abb.4a--c .  Neuron des Stratum griseum pro/undum. Frequenzkurve. Ny Nys~agmogramm, Fr Ent- 
ladungsfrequenz des abgeleiteten Neurons. Die halbschematische Darstellung fiber Kurve a gibt 
for die Kurven a - -c  in zeitlicber l~bereinstimmung die jeweilige Versuehssituation wieder, a Links- 
andrehung bei geSffneten Augen, Kopf fixier~. Das Neuron zeigt einige Entladungen wghrend der 
rasehen Nystagmusphase nach links. Gegen Ende der Kurve wir4 das rezeptive Feld des Neurons in 
den Bereich eines ,s tehenden" Liehtpunktes gedrebt. Hierbei starke Aktivierung des Neurons, jetzt 
aueh in tonischer Form w~hrend der langsamen Nystagmusphase (siehe aueh Abb.6d). b Links- 
andrehung bei geSffne~en Augen. K o p f  jedoeh frei beweglieh. Durch die Relativbewegung des Licht- 
punktes wieder starke Aktivierung, aber auch schon zu Beginn der Andrehung. Durch den fiber die 
Netzhaut wandernden Liehtpunkt nun auch kompensatorische Kopfbewegung naeh rechts mit ent- 
sprechender Verringerung der Nystagmusfrequenz. c Linksandrehung bei geschlossenem reehten 
Auge. Bei lebhaftem optokinetisehen Nystagmus, der nun fiber alas linke Auge zustande kommt, 
keine Ze]lentladungen. Aueh bei Besehleunigungsreizen keine Aktivierung, so da.B vestibulgre Ein- 

flfisse ausgeschIossen sind 

eine mehr  oder weniger deutl iche H e m m u n g  bei gegensinnigen Be- 
schleunigungsrdzen.  

Die Anzahl diesm" Neurone ist zu klein, um Beziehungen zur Richtungsabhgn- 
gigkeit yon Bewegungsreizen oder zur Lage der rezeptiven Felder im Gesiehtsfeld 
herzustellen. Erwghnt sei noch, dab 2 Neurone bei Andrehung nach links eine 
reziproke Hemmung wghrend der rasehen Nystagmusphase aufwiesen. Diese 
Neurone entluden spontan und wurden aueh bei aktiven Bewegungen des Kopfes 
und Arousal-Reizen gehemmt. Diese Hemmung k6nnte also unspezifiseh sein. 
DaB die besehriebenen Entladungsmuster sehr labil sind, kam aueh darin zum 
Ausdruok, dab sie balm 0ffnen der Augen nieht mehr beobaehtet werden konnten. 
Es fand sieh dann eine Aktivierung wghrend der rasehen 1XTystagmusphase naeh 
links, besonders wenn Handbewegungen in der umgekehrten Riehtung eine Akti- 
vierung hervorriefen. Es dominierten also wieder die optokinetisehen Reize. 
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Abb. 5 a--c.  Neuron des Stratum griseum pro/undum. Kanal f lVlyogramm; I I  ~ystagmogramm; 
I I I  Mikroableitung; I V  Phonogramm. a Aktivierung bei tIandbewegung yon temporal nach nasal 
vor dem rechten Auge. Geringerer Effekt bei Ri~ckbewegung (l%eizmarkierung dureh Photozelle). 
b Passive Kopfbewegungen nach reehts und links, entspreehende Augenbewegungen im Nystagmo- 
gramm siehtbar. Auslenkung naeh unten bei ]3ewegung des Bulbus naeh links. Keine Aktivierung des 
Neurons, propriozep~ive Afferenzen seitens der Halsmuskulatur und vestibul~re Reize sind nieht 
wirksam. Auch keine Aktivierung durch retinale Bildverschiebung. c Optokinetischer Nystagmus 
nach links bei frei beweglichem Tier. Daher aueh Unregelm~tBigkeiten im Nystagmogramm. Umfeid 
dureh die Gestalt des Untersuehers in 2 m Entfernung yore Tier stfirker strukturiert. Raumbe- 
leuehtung an. Der Untersucher hebt den Arm, sobald er sich im Bereieh des rezeptiven Feldes be- 
findet (l%izmarkierung). Hierdurch stStrkere Aktivierung des Neurons, jedoch unabhangig yon den 
einzelnen Phasen des Nystagmogramms. Auch w~thrend der raschen Nys~agmusphase wird der 

Bewegungsreiz dttrchgesehaltet 

4. Die Tectum-Neurone bei passiven und aktiven Kop/bewegungen 
Um propriozeptive Einfl/isse auf die T~tigke~t der Tectum-Neurone 

zu erfassen, wurden auch passive Kop/bewegungen gepriift. Da die mit 
der passiven Kopfbewegung verbundene Verlagerung des Blickfeldes 
meist durch mehrere rasche Augenrucke bew/iltigt wurde (siehe 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 super/iciale aufgenommenen Aktionspotentialen. Bei fast allen 
Ableitungen in dieser Region waren die raschen Phasen yon einer 
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Aktivierung begleitet, unabh~ngig davon, ob die Bewegung des Kopfes 
naeh links oder rechts erfolgte. Insofern untersehieden sich die Ab- 
leitungen bei passiven Kopfbewegungen nicht wesentlich yon denen 
beim optokinetisehen Nystagmus. Nan konnte nur den Eindruck ge- 
winnen, dal3 die Aktivierung wghrend der langsamen Nystagmnsphasen 
hier nieht so deutlieh hervortrat. Dieser Befund kSnnte Ausdruek eines 
leiehten Einflusses propriozeptiver Afferenzen sein, da I-Ialsreflexe anf die 
Angen aueh bei labyrinthlosen Tieren beobaehtet werden k6nnen. 
Propriozeptive Effekte k~men also in einer Entlastung des optoMneti- 
sehen Apparates zum Ausdruck, traten sonst aber nieht deutlieher 
hervor (siehe Abb. 5b). Zu den Ausnahmen gehSrt das in Abb. 7 wieder- 
gegebene Neuron, das bei Kippungen des Tierbrettes phasiseh aktiviert 
werden konnte. 

Lediglich bei den Neuronen der angrenzenden Formatio reticularis lieBen sich, 
wie schon andere Autoren beobaehteten (siehe WHITT~RIDG~ [39]), eindeutige 
Effekte dureh l~umpfbiegen mad Bewegungen einze]ner Extremi~gten naehweisen, 
in zwei F~llen auch bei Neuronen, die durch optisehe 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 lieg, sei nur hingewiesen. Auch 
bei passiven Kopfbewegungen traten leiehte Arousal-l~eize auf, die fiir die geringe 
Hemmnng spontantgtiger Neurone des Stratum griseum profundum verantwortlieh 
sein k6nnten. 

Jede a/ctive Kop[bewegung fiihrte dagegen zu ausgepr/~gten Ver~nde- 
rungen des Entladungsmusters. Aktive Kopfbewegungen untersehieden 
sich sehon insofern yon den passiven, als die aktiven Zuwendebewegun- 
gen meist sehr raseh erfolgten nnd im Nystagmogramm yon einem ein- 
zigen Ausdruek begleitet waren (siehe Abb. 2 u. 3). Nur bei etwas lang- 
sameren, groBr/~umigen Kopfbewegungen traten mehrere Augenrueke 
bei gleichzeitiger Verlagernng des Bliekfeldes zur Seite der Kopfbewegung 
auf. Neurone des Stratum griseum 8uper/iciale zeigten zu diesem Zeit- 
punkt  burstartige Entladungssalven, die mit den raschen Phasen im 
Nystagmogramm Mufig korreliert waren, oft unabh~tngig yon der l~ieh- 
tung der Kopfbewegung. War eine leiehte Riehtungsabh/tngigkeit vor- 
handen, so konnte sich diese bei Kopfbewegungen etwas st/~rker aus- 
wirken, entsprechend den Befunden beim optokinetisehen Nystagmns. 
Besonders bei den Neuronen des Stratum griseum intermedium t raten die 
riehtungsabh/~ngigen Eigensehaften bei aktiven Kopfbewegungen st/irker 
hervor (Abb.2); die feste Koppelung der Entladungen mit der rasehen 
Nystagmusphase wurde jedoeh vermil3t. 

Stg, rkere Abweichungen gegen/iber dem optokinetisehen Nystagmus 
and der passiven Kopfbewegung liegen sieh bei einigen Neuronen des 
Stratum griseum intermedium und den Einheiten des Stratum griseum 
t>ro]undum beobaehten. Diese entluden bei aktiven Kopfbewegungen 
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Abb. 6 ~ d .  Neuron des Stratum griseum 13ro]undum, basal an der Grenze zur Formatio retieularis 
Kanal I Myogramm; I I  Nystagmogramm; I I I  Mikroableitungen; I V  Phonogramm. a Bewegung 
mi~ eineln Stab im Bereich des rezeptiven :Feldes vet  dem rechten Auge yon nasal nach temporal 
(Beginn der Reizlnarke). Deutliehe Aktivierung des Neurons. Bei Rfiekbewegung (Ende der Reiz- 
marke) geringere Ak~ivierung. b Auch bei Aufw~trtsbewegung vet  dem recb_ten Auge (Beginn der 
l~eizma.rke) starke Aktivierung, bei giiekbewegung (:Ende der Reizmarke) einzelne En~ladungen. 
o Optokinetiseher Nystagmus bei Linksdrehung und konstrastreiehem Umfeld. :Raumbeleuchtung an. 
Der Untersueher steht in 2 m Entfernung veto Tier. Dieser befindet sieh fiir die Dauer der Reiz- 
markierung ira Bereich des rezeptiven Yeldes. Das Tier wird an dem Untersuoher ~orbeigedreht. 
Zunehmende Aktivierung w~hrend der raschen Nystagmusphase, der Anspreehbarkeit auf ]~ewe- 
gungsreize vor einem ,,ruhenden" Hintergrund entsprechend (siehe Kurve a). d Optokinetiseher 
Nystagmus bei l~,eehtsdrehung, Versuchsbedingungen wie unter c beschrieben. Ira Verlauf der An- 
drehung geringer Wandel der Sehlagriehtung, wie aueh ira Nystagmogramm sichtbar. Itierdurch 
bedingt zun~ehst geringe burst-artige Aktivierung w~hrend der rasehen :Phase. Ira weiteren Verlauf 
der Drehung Umkehr des Entladungsmusters und typische l~eaktionsweise mit  :Entladungen w~h- 
rend der langsamen Nystagmusphase. Das Neuron erf~ihrt ja aueh eine Aktivierung bei Aufw~rts- 

bewegungen vor einem ruhenden It intergrund (siehe Kurve b) 
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Abb. 7a--d.  Neuron des Stratum griseum pro]undum. Forbsetzung der Registrierung des in Abb, 6 dar- 
gestell~en Neurons. Dieses gehOrt zu den wenigen basal gelegenen Einheitcn des Collieulus rostralis, 
die binocular aktiviert werden konnten. Verteilung der Kan/tle und Versuchsanordnung wie in Abb. 6. 
a ]3ewegung mit einem Stab vor dem linken Auge. aetzt s~arke Aktivierung bei Bewegung yon 
temporal nach nasal (Bcginn der Reizmarke), geringere Akbivierung bei l~tickbewegung (Ende der 
l~eizmarke). Die Bewegungsabhiingigkeit entsl~rieht funk~ionell also den Befunden bei Reizung vor 
dem rechten Auge (Abb. 6a). Die rezeptiven Felder befinden sieh bds. im nasalen Bereich und habea 
einen Durehmesser yon je 30--40 Grad. b Linksdrehung mi~ optokinetischem Xystagmus bei ge- 
schlossenem rechten Auge. Wiecler Aktivierung wRhrend tier raschen Nystagmusphase, dem Befund 
in Abb.6 e entsprechend, e Linksandrehung bei Dunkelheit und verhs Tier, jetzt mit st~rkerer 
Besehleunigung. Bei lebhaftem Linksnystagmus keine phasengetreue Aktivierung des Neurons. 
Vestibul~tre Einfliisse kommen also nicht in Betraeht. d Vorwgrts-Abw/~rts-Kippung des Tierbrettes 
(B~eizmarkieruag). I-Iierbei ieiehte 13hasische Aktivierung des ~eurons, sehr wahrscheinlich proprio- 

zeptiv bedingt, da andere sensorische rCeizqualit/~ten unwirksam sind 

nicht mehr (Abb.3). Spontant~tige Neurone, die in diesen Sehiehten 
vorkamen, wurden mit grol3er Regelmitl3igkeit sog~r gehemmt. Mehrere, 
~uf optische Bewegungsreize ansprechende Neurone der angrenzenden 
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Formatio reticularis des Mitte]hirns lieBen ebenfalls eine Hemmung bei 
aktiven Kopfbewegungen erkennen. Es waren Neurone, die sich bei 
Arousal-l~eizen im gleichen Sinne beeinflussen ]leBen. 

5. Die Beein/lussung der Tectum-Neurone dutch Arousal-Reize 

Es lag schon aus anatomischen Grfinden nahe, izn Tectum opticum 
weitere zentrifugale Reizeinwirkungen zu vermuten. Da sich eine elek- 
trische Reizung der Formatio reticularis und anderer Hirnstrukturen 
zun~chst nicht durchffihren lie6, wurden die fiblichen Arousal-Reize 
akustischer und taktfler Art gegeben. Obwohl H~ndeklatschen, l~ficken- 
streichen oder Anpusten der Gesichtspartie bei entsprechenden Kontroll- 
ableitungen im EEG eine Desynchronisation der Hirnwellen bewirkte, 
war der EinfiuB auf das Entladungsmuster der Teetum-Neurone gering. 
Bemerkenswerte Befunde ergaben sich nut bei Ableitungen der unteren 
Tectumschichten. Einige Einzelheiten seien erw~hnt: 

Arousa]-Reize hatten zuniichst keinen EinfluB auf die T~tigkeit der 
Neurone des Stratum griseum su~er/iciale. Es konnte jedenfalls keine 
Aktivierung beobaehtet werden. Da die Neurone dieser Schicht nicht 
spontan entluden, lieBen sich hemmende Arousal-Reize nicht sicber aus- 
sehlieBen, ttemmende Effekte dfirften bei den bier angewandten Reizen 
jedoeh unwahrseheinlieh sein, da die in den oberfl/~chlichen Schiehten des 
Collicu]us gelegenen Neurone bei gleiehzeitiger Applikation eines opti- 
schen Bewegungsreizes und bei aktiven Kopfbewegungen aktiviert 
wurden, besonders w~hrend der raschen Nystagmusphase. DaB gerade 
aktive Kopfbewegungen mit einer starken Arousal einhergehen, wurde 
bereits erw~hnt. 

Im Stratum griseum intermedium waren die neuronalen Antworten ~uf 
Arousal-Reize etwas differenzierter. So konnte bei 4 Neuronen durch 
akustisehe und taktile Reize eine geringe Aktivierung erzielt werden. 
Ob es sich hierbei jedoch um echte Arousal-Effekte handelte, diirfte 
zun~chst zweifelhaft sein. Die Tiere waren nicht curarisiert und es be- 
stand die M6gliehkeit, dal~ arousal-bedingte Eigenbewegungen der Tiere 
eine geringe retinale Bildverschiebung verursaeht haben. Ferner konnten 
bier zwei Neurone ~bgeleitet werden, die eine geringe Spontanaktivit~t 
besaBen und durch taktile und akustische Reize gehemmt wurden. Diese 
Neurone wurden dann auch durch aktive Kopfbewegungen gehemmt und 
teilweise auch w~hrend der raschen Nystagmusphase. Die fibrigen 
Neurone dieser Schicht lieBen sigh durch Arousal-l~eize weder aktivieren 
noch hemmen; sie entluden aueh nicht spontan, so dal~ eine I-Iemm- 
wirkung auch hier nicht sicher ausgesehlossen ist. 

Lediglich in den unteren Schichten des Collieulus rostralis waren die 
neuronalen geaktionen auf Arousal-Reize eindeutiger. Hier hatten 7 der 
abgeleiteten Zellen eine geringe Spontanaktivit~tt, so dab hemmende 
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Einflfisse sichtbar werden konnten. Bei 6 Neuronen gelang es dann auch, 
eine dureh Arousal-Reize bedingte Hemmung naehzuweisen. In diesen 
F~llen fand sieh auch eine Entladungshemmung bei aktiven Kopf- 
bewegungen, die ihrerseits mit einer Desynchronisation im EEG einher- 
gehen konnte. Das EEG wurde jedoeh nieht in allen F~llen abgeleitet. 



116 K.-P. Sc~AEF~: 

Hervorgehoben sei, dab die durch Arousal-l~eize bedingte Ent- 
ladungshemmung mit aktivierenden Impulsen anderer Herkunft kon- 
kurrieren konnte. So war es mSglich, eine dureh optisehe Bewegungs- 
reize erzielte Aktivierung dutch Arousal-Reize zu unterdrficken (Abb. 8). 
Auf Grand dieser Befunde dfirfte es auch erlaubt sein, die mit Latenz 
einsetzende off-Aktivierung solcher Neurone bzw. deren Entladungs- 
hemmung durch Einschalten der Raumbeleuchtung auf Arousal-Mecha- 
nismen zuriickzufiihren. Bei 2 weiteren Neuronen im Grenzgebiet zwi- 
schen Stratum medullare profundum und Formatio reticularis konnte 
durch taktile und akustische Reize eine Aktivierung erzielt warden. 
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 gehSrt, fanden sich ebenfalls 
Neurone, die dureh Arousal-Reize gehemmt oder aktiviert wurden. 

Diskussion 
Es soll der Sinn dieser Mitteilung sein, die Funktionen des Tectum 

opticum im Wechselspiel zwischen reflektorischem Bewegtwerden und 
aktivem Sichselbstbewegen zu untersuehen and die komplexen Vor- 
gi~nge des optokinetischen Nystagmus sowie der passiven und aktiven 
Eigenbewegungen auf die einfachen und elementaren Erscheinungen der 
Lichtaktivierbarkeit und der Reagibilitgt auf optisehe Bewegungsreize 
zurfickzuffihren. Die in einer ersten Mitteilung beschriebenen Beziehun- 
gen zwischen Substrat und Funktion der Tectum-Neurone erweisen sich 
auch in diesem Zusammenhang als sinnvoll. 

DaB 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 unterdrfickt werden (siehe [9,11,21,39]). Die 
vorliegenden Untersuchungen zeigen nun sehr deutlich~ dab 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- 
mgBigkeiten im Nystagmogramm auftreten und die Bulbusbewegungen 
der langsamen Nystagmusphase nicht der Drehung des Tieres bzw. 
der Umfeldverschiebung auf der Retina entsprieht. Diese Reaktion ist 
in weiten Grenzen yon der Beleuchtung unabhgngig. Es hat sich auch 
zeigen lassen, dab kleine Bewegungen vor einem ruhenden ttintergrund 
noch im Italbdunkel eine lebhafte Aktivierung der Tectum-Neurone 
veranlassen [37]. G~ffTTNE~ [21] hat ebenfalls auf die geringe Beein- 
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flul~barkeit des optokinetisehen Nystagmus bei Vergnderungen der 
Leuehtintensit/~t hingewiesen. Interessant ist in diesem Zusammenhang 
auch die Abh/tngigkeit der Entladungen yon der Gesehwindigkeit des 
bewegten Umweltreizes. So nimmt nicht selten die Aktivit/it der Tectum- 
Neurone bei zunehmender Drehgeschwindigkeit wieder ab, was der 
relativen Abnahme der Winkelgeschwindigkeit des Bulbus bei zunehmen- 
der Gesehwindigkeit tier retinalen Bitdverschiebnng entspricht [21]. 
Auffs h/~ufig finden sich Entladungen am Ende der langsamen Nystag- 
musphase, also zu einem Zeitpunkt, zu dem die zentrale Tonusasymme- 
trie am grSgten ist und zur Auslenkung des optisch-vestibul/~ren Sy- 
stems aueh ein groger ImpulszufluB ben6tigt wird. Die Versuche lassen 
den reflektorischen Vorgang des optokinetisehen Nystagmus nun auf 
neuronaler Ebene erkennen. Dieser ist auf Grund anderer Kriterien 
bereits anerkannt und sehon naeh TEa B~AAK [38] und G~i~T~Ea [21] 
im Sinne eines Selbstregulierungsvorganges zu verstehen. 

Doeh entladen nieht alle Neurone des Teetum optienm beim opto- 
kinetisehen Nystagmus. Am empfindliehsten reagieren die oberfl/~chlieh 
gelegenen sogenannten Sehaltzellen des Stratum griseum superfieiale, an 
denen die markarmen Traktusfasern synaptiseh endigen, und die 
Neurone des Stratum griseum intermedium. Diese spreehen aueh auf 
diffuse Liehtreize und wiederholte Bewegungsreize vor einem ,,ruhenden" 
Hintergrund empfindlieh an, wenn aueh im letzten Falle nieht immer 
riehtungsspezifiseh wie die Neurone des Stratum griseum profundum [37]. 
Es ist daher anzunehmen, dag die Neurone der oberfls Teetum- 
Sehiehten den optokinetisehen Nystagmus vermitteln, zumal die tiefer 
gelegenen grogen Ganglienzellen lange, bis in das giiekenmark hinab- 
reiehende Bahnen aussenden [8,9,12]. Die mangelnde Riehtungsspezi- 
fitat der oberflgehlieh gelegenen Neurone bei Bewegungsreizen vor einem 
,,ruhenden" Hintergrund karm sieh bei grogfl/~ehigen Kontrastreizen, 
wie bei Anwendung einer Streifentrommel, aueh in eine st/~rkere Rich- 
tungsabMngigkeit umwandeln [37]. Uberdies werden bei retinalen Bild- 
versehiebungen, welche die gesamte Retina erfassen, zahlreiehe Gan- 
glienzellen aller Netzhautabsehnitte gleiehzeitig oder naeheinander erregt, 
so dag wahrseheinlieh aueh f6rdernde und hemmende Versehaltungen [3] 
das endgfiltige Resultat des Reizerfolges mitbestimmen. Neuerdings ha- 
ben aueh HVB~L U. WrESEL [27] die Abhangigkeit des Reizerfolges yon 
der GrSBe und Gestalt des bewegten Gegenstandes unter Beweis ge- 
stellt. 

Bei der Deutung der optomotorisehen Reaktion auf neuronaler Ebene 
ergeben sieh nur insofern Sehwierigkeiten, als die in den einzelnen 
Gesichtsfeldquadranten dominierende Riehtungsabhs der Neu- 
rone versehieden ist und bei Bewegung des gesamten Umfeldes lcomplexe 
Erregungslconstellationen aus aktivierenden und hemmenden Impulsen 

9 Arch. Psychia~. Nervenkr. ,  Bd. 209 
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zustande kommen. Berficksiehtigt man frfiher mitgeteilte Befunde, so 
mu• eine Umfeldbewegung yon links naeh rechts an der reehten Retina 
fiberwiegend zur Aktivierung der Neurone der vorderen Quadranten 
fiihren, dagegen zur ttemmung der Neurone in den hinteren bzw. cau- 
dalen Arealen. Dieser Befund erseheint erst sinnvoll, berfieksichtigt man 
auch die anatomischen Befunde und die Ergebnisse der Reizexperimente. 
Naeh Degenerationsversuchen [8,9,12,22] hat sich bekanntlich eine 
retino-teetale Punkt-zu-Punkt-Projektion ergeben, die sieh auch mit 
der Methode der evoked potentials [1,28] und in eigenen Versuchen 
mit Bewegungsreizen [37] best~tigen lielL Andererseits scheinen naeh 
elektrischen l~eizexperimenten [2, 26] im Teetum opticum die vorderen 
Anteile des Collieulus rostralis auch die vorderen Kerne des Nervus 
oculomotorins zu innervieren, die caudalen dagegen mehr die hinteren 
Kernareale dieses Augennerven. Die Aktivierung aller Retina-Areale 
gleiehzeitig mug also zu einer sinnvollen Innervation aller Augenmuskeln 
mit reziproken Entladungsmustern ffihren, so da~ eine koordinierte Be- 
wegung der Bulbi mSglieh ist. Tectum-Neuronen, die in mehreren Be- 
wegnngsriehtungen starker aktiviert werden, lassen sieh aus dieser Sieht 
nieht in ]edem Fall als ,,unspezifisehe" Bewegungsneurone bezeiehnen, 
da schrs ansetzende Augenmuskein sowohl bei Vor- als auch bei t~iick- 
w~rtsbewegnngen der Bulbi aktiviert werden kSnnen. Dal~ ein Auge 
bzw. das Teetum optieum einer Seite imstande ist, eine komplexe opto- 
motorische Reaktion zu verwirkliehen, haben aueh die Untersuchungen 
yon T]~ B~AA~: [38] gezeigt. Demnaeh kann ein am reehten Ange wirk- 
sames Streifenmuster am ]inken versehlossenen Auge einen lebhaften 
optokinetisehen Nystagmus veranlassen. Die Verh/iltnisse scheinen hier 
~hnlieh zu sein wie in den Vestibulariskernen, in denen naeh DUENSINO 
u. Mitarb. [15--17] jeweils alle in Frage kommenden Bewegungskompo- 
nenten auf neuronaler Ebene in einem Kerngebiet vertreten sind und 
aufeinander konvergieren kSnnen. 

Eigenbewegungen in Gestalt der optomotorisehen l~eaktion sind in 
sehr differenzierter Weise auch yon der Struktur des Um/eldes abhangig. 
Wird das Tier an einem wenig strukturierten Umfeld vorbeibewegt, so 
kann ein regelmgl~iger optokinetiseher Nystagmus beobaehtet werden. 
Taueht in diesem Feld aber ein seharfer Kontrast in Gestalt eines Lieht- 
punktes auf, so wird der Nystagmus deutlich gehemmt. Bemerkenswert 
ist der Befund, dalt in strenger Korrelation mit dem Kurvenverlauf im 
Nystagmogramm das jewefls abgeleitete Neuron stark aktiviert wird. 
Obwohl lebhafter Nystagmus besteht, wirkt der ,,stehende" Lieht- 
punkt so, als ob dieser am stillsitzenden Tier vorbeibewegt wfirde. Es 
ist also gleiehgiiltig, ob der optokinetisehe Reiz dureh die Bewegung des 
Auges oder dureh die Bewegung des Kontrastes erfolgt, wenn sich 
letzterer nnr stark genug aus dem Umfeld heraushebt. Anch Neurone 
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des Stratum griseum profundum, die auf Grund ihres Entladungsmusters 
nur wenig in den optokinetischen Nystagmus eingesehaltet sind, ant- 
laden unter diesen Bedingungen lebhaft und veranlassen mSglieherweise 
eine Korrektur der Kopfbewegung. Ihre Zellforts~tze endigen ja zu ei31em 
gro~en Tell an den motorischen Vorderhornzellen des Halsmarks. 
Retinale Bildverschiebungen k6nnen also auch bei Eigenbewegungen ,,wahr- 
genommen" und vom Zentralnervensystem ,,ausgewertet" werden. 

DaI~ die Aktivierung der Tectum-Neurone w~hrend der raschen 
Nystagmusphase ebenfalls dureh eine retin~le Bildverschiebung zu- 
stande kommt, ergibt sieh zunachst aus den Beziehungen zwischen 
Rich~ungsspezifit~t der einzelnen Neurone und Reagibflit~t beim opto- 
kinetischen Nystagmus. Beide Phi~nomene shad zwar nicht in jedem Falle 
nachzuweisen, liei~en in der vorliegenden Versuehsreihe aber doeh bei 
20 Neuronen eine gegenseitige Abh~ngigkeit erkennen, indem die jeweils 
wirksame retinale Bildversehiebung dieselbe Richtnng hatte. Auch das 
Verschwinden jeglicher Aktivitat bei Augenschlu~ und AuslSsung eines 
optokinetischen Nystagmns fiber das andere Auge spricht fiir die opto- 
kinetische Natur der Entladungen. Diese treten besonders zu Beginn 
und am Ende einer Andrehung auf, also bei nieht allzu starker Reiz- 
intensitat und bei Nystagmusfrequenzen um 2--3/see. Dies entspricht 
den eigenen Befunden bei wiederholten ]3ewegungsreizen und diffusen 
Liehtblitzen, wobei Reizfrequenzen bis 4/see noeh synehron beantwortet 
wurden [37]. Naeh B u ~ s  u. Mitarb. [10] reagieren die eortiea]en Neurone 
bei der Katze ebenfalls bei Bewegungsfolgen um 3/see optimal. DaB die 
Schwingungsfahigkeit des optisehen Systems hier eine gewisse Grenze 
hat, zeigen aueh die Untersuehungen yon ]3LANCK [7] am Menschen, 
wonach gerade Streffenmuster, wenn sie den Bliekpunkt haufiger als 
4/see kreuzen, subjektiv deformiert erscheinen. 

Die umstrittene Frage, ob Wahrnehmungsvorgi~nge aueh wi~hrend 
der raschen Nystagmusphase zum Zentralnervensystem durehgesehaltet 
und perzipiert werden, lal3t sieh yore Tierexperiment her also bis zu 
einem gewissen Grade bejahen. Zumindest finder eine aktive Hemmung 
dureh zentrifugale Impulse [14] nicht in der Retina oder den oberen 
Tectum-Schiehten start. Es fragt sich nur, wie das INervensystem die 
rasehe Nystagmusphase bewerkstelligen kann, wenn die Bewegungs- 
neurone des Teetum opticum nicht gehemm~ werden und dementspre- 
ehend eine Korrektur der ]3ulbusstellung be~drken miil3ten. Mehrere 
Vorg~nge, die im einzelnen schon analysiert wurden, seheinen zu ver- 
hindern, dal~ nieht alle Neurone aktiviert werden. Eine grSl3ere Rolle 
spielt die Gesehwindigkeit der retinalen ]3ildversehiebung [4,10,20,37]. 
Diese ist wahrend der rasehen Nystagmusphase bekanntlieh sehr hoch 
und bewirkt, da~ die Aktivierung bei vielen Neuronen ausbleibt oder 
erst am Ende der rasehen Phase kurz in Erseheinung tritt. Amplituden- 

9* 
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und Frequenzabhi~ngigkeit sind weitere, in die Intensitgt des Bewegungs- 
reizes eingehende Faktoren [10,20,37]. Hierauf ist wohl das Ausbleiben 
der Entladungen bei lebhaftem Nystagmus zuriickzuffihren, besonders 
was die Neurone der unteren Teetum-Schiohten anbetrifft. Diese be- 
sitzen auch ein starkes AdaptationsvermSgen [37], so dab wiederholte 
Reize schnell unwirksam werden. Ferner mfissen laterale Hemmungs- 
vorg~nge [3, 5] postuliert werden, wenn alle Neurone der Retina gleioh- 
zeitig erregt werden. AuBerdem sei auf Arousal-Meehanismen hinge- 
wiesen, die in jede rasche Phase eingreifen [16] und sts zentrifugale 
Hemmungen [24] entfa]ten kSnnen. 

Die Grundfunktionen des Nystagmus lasson sich heute nieht mehr 
als eixl selbst•ndiges, rhythmisehes Gesehehen 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 optisohen Greif- 
reflexen nahe (siehe HESS [25]). Die Mikroableitungen yon Dt~]~SlNG 
u. Mitarb. [15--17] sowie die Ableitungen im Abducenskern [36] stellen 
unter Beweis, dab es sioh hierbei tatsiichlich um zwei grundverschiedene 
Vorg~nge handelt. Es liegt d~her n~he, die T~tigkeit der Tectum- 
Neurone im fibergeordneten Zus~mmenhang passiver Kopfbewegungen 
und aktiver Zuwendebewegungen zu untersuehen. 

Passive Kop]bewegungen ergeben, wie die vorliegenden Untersuehun- 
gen zeigen, zungchst keine neuen Gesiehtspunkte. Das Ent]adungsmuster 
der Tectum-Neurone entsprieht im wesentlichen den Vorgi~ngen beim 
optokinetisehen Nystagmus. Hieraus folgt, dab propriozeptive Impulse 
duroh Dehnung der Halsmuskulatur und Verlagerung des KSrpergewieh- 
tea keinen gr6Beren Einfiul~ auf die Tectum-Neurone ausfiben. Aus- 
gepr~gte Einfliisse seitens der propriozeptiven Afferenzen haben sich 
lediglieh in der angrenzenden Formatio reticularis des Mittelhirns naeh- 
weisen lassen, we eine optokinetisehe und propriozeptive Impulsver- 
rechnung am gleiehen Neuron st~ttfinden k~nn. Optokinetisehe Impulse 
kSnnen hier mit akustisehen Impulsen oder hemmenden und fSrdernden 
Arousal-Reizen auf ein Neuron konvergieren, was mit den Angaben yon 
WmTT~RIDGE U. Mitarb. [39] und neuerdings aueh POTT~OFF U. BU- 
RA~DT [34] fibereinstimmt. Zu denkeu wi~re in diesem Zusammenh~ng 
aueh an vestibul~re Beschleunigungsreize, die duroh die passiven Kopf- 
bewegungen erzeugt werden. Doeh lassen sieh diese besser dureh rot~to- 
risehe Besehleunigungsreize bei geschlossenen Augen und fixiertem 
Kopf prfifen. Aueh unter diesen Bedingungen ist der vestibul~re EinfluB 
rel~tiv gering, und nur bei werfigen Neuronen hat sieh ein yon der Be- 
sehleunigungsrichtung abh~ngiges Entladungsmuster nachweisen lassen. 
Bedenkt man, dub im Teetum optieum praktiseh ~lle sensorischen 
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Systeme, sei es fiber den Thalamus, das Praeteetum oder direkt dureh 
eorticale, spinale oder extrapyramidale Afferenzen vertreten sind, so ist 
das Ergebnis fiberraschend. Es fragt sich, ob bei waehen, frei beweglichen 
Kaniuehen die sts Berfihrung mit der Unterlage sehon primer eine 
Gegenregulation oder Umorientierung des optokinetischen Apparates 
bewirkt und entspreehende Einflfisse erst bei isolierter Prfifung z.B. 
am narkotisierten Tier starker hervortreten. 

Jede Zuwendung, jede al~tive Bewegung fiberhaupt bedeutet dagegen 
Auseinandersetzung mit der Umwelt, l~berwiudung zahlreicher reflek- 
toriseher Meehanismen, welehe die 0rientierung im Raum und die 
Konstanterhaltung der Umweltwahrnehmung gew~hrleisten. Es muB 
also zwangsl~ufig zu einer Auseinandersetzung zwisehen reflektorisehen 
und intentional bedingten Vorg~ngen des Zentralnervensystems kom- 
men. Die ,,psyehischen" Vorg~nge der Intention mfissen sich anf orga- 
nischer Ebene widerspiegeln, wenn bestimmte sensorisehe Systeme 
daraufhin untersucht werden. Ob es hierbei zu nystagmischen Bewe- 
gungen yon Auge, Kopf oder KSrper kommt, ist zun~chst gleiehgfittig. 
Augen- und Kopfbewegung stehen je nach Erregungsgesamt in einem be- 
stimmten Verh~ltnis zueinander und die rasehen Phasen beider kSnnen 
bei lebhafter Zuwendung streng synehron auftreten. Verg]eieht man die 
Verh~ltnisse bei Lebewesen mit seitlieh und frontal stehenden Augen, 
so schafft das binoculare Sehen und das hiermit verbundene bessere 
l~aum- und Objekterkennen zwar neue Probleme, ~ndert aber niehts an 
der Tatsaehe, dab die Rfiekmeldung der Bewegungsneurone bei retinaler 
Bildversehiebung w~hrend der rasehen Phase bzw. der Zuwendebewegung 
unterdrfickt werden muG. 

Die Neurone des Teetum opticum verhalten sieh hier wieder sehr 
versehieden: Im Stratum griseum super/ieiale ergeben sieh gegenfiber den 
Vorg/~ngen bei passiven Bewegungen des Kopfes keine neuen Befunde. 
Die Neurone des Stratum griseum intermedium entladen hingegen selte- 
her, w~hrend die spontant/~tigen Einheiten des Stratum griseum ~pro- 
]undum unter diesen Bedingungen meist gehemmt werden. Einige Neu- 
rone der angrenzenden Formatio retieularis, die dureh Bewegungsreize 
aktiviert wurden, haben sieh ebenfalls durch aktive Kopfbewegungen 
hemmen lassen. Die Tgtigl~eit gerade dieser Neurone kSnnte dariiber ent- 
scheiden, ob das re/lelctorisehe Bewegtwerden oder das ]reie Siehselbst- 
bewegen das Verhalten des Individuums bestimmt; zumindest ist jedes 
dieser Neurone auf Grund seines Entladungsmusters im Prinzip dazu 
geeignet, diesen ~/[echanismus zu verwirkliehen. 

Die besehriebene ttemmung wird dureh jene Faktoren mitbestimmt, 
die den Bewegnngsreiz der rasehen Phase des optokinetisehen Nystag- 
mus eliminieren; doeh werden diese Neurone auch durch Arousal-Reize 
gehemmt, die ihrerseits die Zuwendebewegung begleiten. Es ist daher 
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~nzunehmen, dab Arousal-Reize urs~chlich an den beschriebenen 
Ph~nomenen beteiligt sind. tIierfiir sprechen auch ganz ~hnliehe Effekte 
bei elektriseher l~eizung der Formatio retieularis oder eortieofugsler 
Fsseranteile, die ihrerseits die Funktion der Formatio reticularis beein- 
fiussen. Bei solchen Reizversuehen lsssen sieh Itemmungsvorg~nge such 
in Schaltstationen anderer sensoriseher Systeme beobaehten, wie be- 
sonders II]~i~D]~Z P]~61V u. Mitsrb. [24] zeigen konnten. Die engen 
Beziehungen zum Aroussl-Mechanismus lassen es aueh versts 
erscheinen, dal~ die Zuwendebewegung dutch geringe Veranderungen 
des Wachzustandes beeintrs werden kann. Bei leichter Narkose 
kommt es z.B. zu einer Verz6gerung der raschen l~ystsgmusphase; dss 
reflektorische Prinzip gewinnt also die Oberhsnd, da die zentrifugale 
Hemmwirkung auf die Schaltstationen des optischen Systems fortfallt 
und der dutch retinale Bildverschiebung entstandene Bewegungsreiz 
zunachst durehgeschaltet werden kann. Bei Kopfbewegungen kommt es 
dann zu einer initialen lsngssmen Augenbewegung entgegen der Wendung 
des Kopfes. Im klinischen Versuch hsben DITCHBURN U. Mitarb. [13] den 
gleiehen Vorgsng auch bei sehr langssmen Kopfbewegungen nachweisen 
kSnnen, wahrend die rasehe Bewegung des Kopfes such primgr yon einer 
rasehen Bewegungskomponente der Bulbiin Richtung des zu erspahenden 
0bjektes begleitet wird. Es iiberraseht dsher nieht, wenn such die in der 
Klinik beobschteten AntriebsstSrungen oder intentionalen Gehemmt- 
heiten, gleich welcher Art, mit einer StSrung der 0ptomotorik einher- 
gehen kSnnen. Erst die beschriebene zentrifugale Hemm~_rkung ermSg- 
licht das Weiterwsndern des Blickes und hiermit such dss feine ,,Spiel" 
der Augen. 

Zusammenfassung 
An nieht nsrkotisierten, frei bewegliehen Ksninehen wurden 43 Neu- 

rone des Tectum opticum extrseellul/~r abgeleitet. Die Lage der Elektro- 
denspitze wurde dureh Elektrolysepunkte histologisch gesiehert. 
Friihere Befunde fiber Elementarvorgange des Bewegungssehens wurden 
erganzt durch weitere Beobsehtungen fiber das Verhalten der Teetum- 
Neurone beim optol~inetischen Nystagmus, bei ~gassiven und al~tiven 
Kop]bewegungen sowie bei Arousal-t~eizen. 

1. Die Konstanterhaltung der Umweltwahrnehmung geschieht bei 
Kaninehen im wesentlichen dnreh Neurone des Stratum griseum suioer. 
]iciale und intermedium, die jede retinale ]~ildverschiebung des gessmten 
Umfeldes melden. Die ~eurone des Stratum griseum pro/undum entladen 
dagegen bevorzugt bei Einzelbewegungen vor einem ,,ruhenden" Hinter- 
grund und bei starkerer Strukturierung des bewegten Umfeldes. 

2. Dieser Mechsnismus kann durchbrochen werden, indem die 
Resgibflitat der Tectum-Neurone bei ~passiven Eigenbewegungen (opto- 
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k ine t i seher  Nys t agmus ,  pass ive  Kopfbewegungen)  in  den  einzelnen 
Sehichten  des Colliculus rostra] is  yon dorsa l  nach  ve n t r a l  a b n i m m t  oder  
e ingeengt  wird.  Dieser  Vorgang 1/il~t sieh zur / iekf i ihren au f  einzelne, 
bere i ts  n/~her un te r such te  F a k t o r e n  wie Geschwindigkei t ,  A m p l i t u d e  trod 
F requenz  bewegte r  lgeizmuster ,  A d a p t a t i o n ,  l a te ra le  H e m m u n g  a n d  
R i e h t u n g  yon  Bewegungsreizen.  A k t i v e  Eigenbewegungen  s ind  yon  
Arousal- l%eakt ionen beglei te t ,  die im Zen t r a lne rvensys t em ihrersei ts  
eine zentrffugale  H e m m w i r k u n g  entfMten kSnnen.  

3. Die Koordination von passiv re]lelctorischer Eigenbewegung und 
aktiver Optomotoril~ f inder  vorwiegend an  Neuronen  der  unteren Tectum- 
Schichten a n d  der  angrenzenden  Formatio reticularis s tar t .  Zumindes t  
s ind die hier  gelegenen Neurone  geeignet ,  I n f o r m a t i o n e n  fiber opt isehe  
Bewegungsreize  zu ve rmi t t e ln ;  sie t u n  dies zugleich in Abhangigkeig  yon  
der  zen t ra lnervSsen  , ,Ges t immthe i t " ,  die in den vor] iegenden Unte r -  
suchungen als Wachzustand definier t  ist.  
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