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Reizversuche im Tectum opticum des Kaninchens

Ein experimenteller Beitrag
zur sensomotorischen Koordination des Hirnstammes *
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Stimulation Experiments in the Superior Colliculus of Rabbits
An Experimental Contribution to Sensori-motor Coordination in the Brain Stem

Summary. In decorticated, freely moving rabbits the tectum opticum was
stimulated with microelectrodes. The following results were obtained:

1. In order to obtain an optimal motor reaction, interrupted currents were
needed with a frequency of 50/sec and a plateau of the individual impulse of about
4 msec.

2. Depending on the intensity of the stimulus (0,6—2 V), the first reaction was
a rotating movement of the contralateral ear. The ear was directed to that field of
vision, which projected to the stimulation point. These results present strong evi-
dence for a mulfisensory integration in the tectum opticum.

3. By applying stronger stimuli (2—4 V), movements of the head were observed.
When the rostrolateral part of the superior colliculus was stimulated, the head
turned to the homolateral side; and when the caudomedial half was stimulated, the
head rotated to the contralateral side. These regions corresponded precisely with
the projection areas for the forward and backward fields of vision.

4. The fear and flight reactions, which were observed following the strongest
stimuli, showed a very similar distribution of the stimulation points. Here also,
stimulation of the rostrolateral part was followed by movements to homolateral,
and stimulation of the caudomedial part by movements to contralateral.

The results of these experiments are in agreement with the reactions of animals
in the natural environment. It was shown that stimulation by microelectrodes is
followed by useful behavior of the animal in terms of organisation of movements in
time and space. The mode of reaction, orientation and flight, is directly depen-
dent upon the intensity of the applied current; the direction of these reactions is
a function of the topographical arrangement of the Tectum opticum.

Key-Words: Stimulation Experiments — Colliculus Superior — Decorticated,
Freely Moving Rabbits.

Zusammenfassung. An decortizierten, freibeweglichen Kaninchen wurde das
Tectum opticum mit Mikroelektroden aus glasisoliertem 25 y starkem Platindraht
gereizt. Aufgrund von insgesamt 117 Reizpunkten ergaben sich folgende Ergeb-
nisse:

1. Zur Auslésung einer motorischen Reaktion erwiesen sich Reizketten (unter-
brochener Gleichstrom) mit einer Frequenz um 50/sec und einer Dauer des Einzel-
impulses um 4 msec als optimal wirksam.

* Die Ergebnisse wurden auszugsweise bereits auf der 13.Jahrestagung der
Deutschen EEG-Gesellschaft in Miinchen 1967 vorgetragen.
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2. In Abhingigkeit von der Reizintensitét zeigten sich zundchst Drehbewegun-
gen des kontralateralen Ohres. Die Ohrmuschel wies in jenen Gesichtsfeldbereich,
der dem Reizort entsprach. Es ergaben sich wichtige Anhaltspunkte fiir eine senso-
motorische Koordination im Hirnstamm.

3. Kopfbewegungen traten bei steigender Reizintensitit auf. Wendungen nach
homolateral erfolgten bei Reizung in der rostrolateralen Hilfte des Colliculus,
Wenden nach kontralateral dagegen in der caudomedialen Hélfte. Diese Regionen

entsprachen weitgehend den Projektionsgebieten fiir die vorderen bzw. hinteren
Gesichtsfeldquadranten.

4. Eine dhnliche Verteilung der Reizorte zeigten die Ausweich- und Flucht-
reaktionen, die bei stirksten Reizen beobachtet wurden. Auch hier erfolgten Be-
wegungen nach homolateral im rostrolateralen, Bewegungen nach kontralateral
im caudomedialen Bereich des Colliculus superior.

Die im Reizexperiment erzielten Ergebnisse wurden mit dem natiirlichen Ver-
halten der Tiere in freier Wildbahn verglichen. Hierbei ergab sich, daBl mit Punkt-
reizungen im Tectum opticum biologisch sinnvolle motorische Antworten aus-
gelost werden kénnen. Wahrend Zuwendung und Flucht als solche direkt abhingig
waren von der applizierten Reizintensitdt, erwies sich die Richtung dieser Re-
aktionen als eine Funktion der topographischen Gliederung des Tectum opticum.

Schliisselwérter : Reizversuche — Tectum opticum — decortiziertes Kaninchen.

Das Tectum opticum ist die dlteste Endstitte der Retinafasern und
bildet bei niederen Wirbeltieren die eigentliche Sehsphédre. In der auf-
steigenden Tierreihe vermindert sich jedoch die Zahl der retino-tectalen
Faserbiindel [8,9,10,11]. Hiermit parallel geht eine bedeutende Ver-
mehrung cortico-tectaler Fasersysteme, deren Entwicklung mit einer
im einzelnen noch unklaren Funktionsinderung des Tectum opticum
verbunden ist. Mit Mikroelektroden [17,20,29,33,34,39] sind licht-
aktivierte und bewegungsspezifische Neurone im Colliculus superior
nachzuweisen, die die Funktionseigenschaften des Tectum als optische
Sinnessphére zur Wahrnehmung bewegter Reizmuster neurophysiologisch
sichern. Welche Leistungen dieser Hirnteil vollbringt, 148t sich aber nur
entscheiden, wenn wir auch die efferenten Wirkungsqualititen kennen.
Diese lassen sich im Reizexperiment [1,3,5,15,18] veranschaulichen, das
auch der vorliegenden Mitteilung zugrunde liegt. Mit Recht ist zwar der
Einwand erhoben worden, daf§ das Reizexperiment die natiirlichen Er-
regungsbedingungen nur unvollkommen wiedergibt. Doch ergeben sich
brauchbare Resultate, fithrt man streng umschriebene Punkireizungen
mit der Mikroelektrode durch und vergleicht die Reizantworten mit den
neuronalen Krregungsmustern einerseits und den mnatiirlichen Ver-
haltensweisen der Tiere andererseits. Retino-tectale Punkt-zu-Punkt-
Projektionen [2,7,8,23] und bestimmte lokalspezifische Eigenschaften
der Tectumneurone [33,34] lieBen erwarten, daB den einzelnen Reiz-
punkten je nach Lage in den Projektionsgebieten der Gesichtsfeld-
quadranten auch bestimmte funktionelle Ortswerte im Sinne enger
sensomotorischer Beziige zugeordnet sind.
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Methodik

_ Verwendet wurden Kaninchen mit einem Gewicht von 2—3 kg. In Atropin-
Ather-Narkose wurde zunichst die Kopfhaut in sagittaler Richtung durchtrennt.
Nach stumpfem Freipriparieren der Schidelcalotte erfolgte die Trepanation des
Os parietale beiderseits und weitere Eréffnung nach frontal und temporal mit einer
in der Zahntechnik gebriuchlichen Frise. In den meisten Versuchen wurde das
Schideldach auch in der Mediane abpripariert, so dafl das gesamte GroBhirn frei-
lag. Die nicht abgefristen Teile der Lamina interna wurden mit einer Pinzette vor-
sichtig von der Dura abgehoben und anschliefend — nach erneuter Vertiefung der
Narkose — die Dura quer gespalten, an den seitlichen Réndern abgetrennt und
nach rostral und caudal zuriickgeschlagen. Bis zur Eréffnung der Dura trat auf
diese Weise praktisch kein Blutverlust auf.

Nacheinander wurden dann die beiden Hemisphdren abgesaugt, so dafl der
Thalamus nach Maglichkeit erhalten blieb und die Tiere nach dem Erwachen aus
der Narkose optokinetischen Nystagmus sowie Labyrinth- und Korperstell-
reflexe hatten. Nur in drei Versuchen handelte es sich um reine Mittelhirntiere. Die
nach dem Absaugen auftretenden stirkeren Blutungen konnten durch kurzfristige
Hochlagerungen des Kopfes, durch Einlegen von Fibrospum-Schaum oder Topo-
stasin-Gelatine zum Stehen gebracht werden. Hierbei wurde besondere Sorgfalt
darauf gelegt, daB mindestens die vorderen Vier-Hiigel nicht von Blut bedeckt
wurden und fir die Dauer der Reizversuche in ihrer gesamten Ausdehnung gut
sichtbar blieben.

Bevor die Tiere wieder aus der Narkose erwachten, wurden rostral und caudal
der Trepanationsstellen lateral je zwei Messingschriubchen in das Schideldach
eingeschraubt. Diese dienten spiter zur Fixierung je eines Sockels aus Zahnzement,
der die Trepanationssfinung jeweils nach vorne bzw. nach hinten offen hielt und
abschloB. In dem hinteren Sockel war auBerdem die differente Elektrodenzuleitung
eingelassen, an deren freiem Fnde im Versuch dann die Reizelektrode angeldtet
wurde. Diese bestand aus glasisoliertem, 25 . starkem Platindraht und entsprach
den in fritheren Arbeiten zur Mikroableitung von Einzelzellpotentialen verwendeten
Elektroden. Der Einstich dieser Elektroden in den Colliculus superior erfolgte unter
optischer Kontrolle mit einer feinen Pinzette. Da der Colliculus superior frei lag,
konnte die topographische Lage des Einstichortes planimetrisch erfaBt und fest-
gehalten werden. Die Reizung erfolgte zunichst in den oberflichlichen Schichten,
wurde jedoch anschlieBend unter Vorschieben der Elektrode in verschiedenen
Tiefen wiederholt. In einigen Fillen wurde die Lage der Elektrodenspitze durch
einen Elektrolysepunkt und nachfolgende histologische Aufarbeitung des Gehirns
genau bestimmt [33,34]. Im Hinblick auf die planimetrische Erfassung des Ein-
stichortes erwies sich dies jedoch als nicht notwendig.

Die elektrische Reizung erfolgte mit einem Dreieck-Rechteck-Reizgerit der
Fa. Dr.-Ing. Ténnies, Freiburg. Die indifferente Elektrode bestand aus einer Kro-
kodilklemme, die in die Riickenhaut in Schulterhdhe festgeklemmt war. In meh-
reren Versuchen wurde auch bipolar mit zwei der beschriehenen Mikroelektroden
gereizt, wm Stromschleifen in subtectalen Strukturen auszuschlieBen. Reizstirke
und Impulsform wurde in allen Versuchen weitgehend variiert. An jedem Reizort
wurden zunéchst Einzelimpulse in Rechteckform von 1—10 msec Dauer und Linge
mit ansteigender Intensitit gegeben. Anschlieend kamen Reizketten von 10—100
Impulsen/sec bis zu 10 sec Dauer zur Anwendung. Die Dauer der einzelnen Recht-
eckimpulse betrug in diesem Falle 1, 2, 4 und mehr msec. Um Adaptationsvorgiinge
zu verhindern, wurden auch unterbrochene Reizketten appliziert.
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Die Reizreaktion wurde mit den entsprechenden Reiz- und Zeit-Daten im
Protokoll vermerkt, in geeigneten Fillen auch gefilmt oder in fotografischen Einzel-
aufnahmen festgehalten.

Ergebnisse
1. Okrbewegungen

Bei Reizungen im Colliculus superior liefen sich als erste Reiz-
antworten Bewegungen der Ohren auslosen. Mit Regelméfigkeit han-
delte es sich dabei um Bewegungen des kontralateralen Ohres. Das
homolaterale Obr wurde erst bei stirkeren bis stirksten Reizen in ge-
ringerem Umfange oder mit groBerer Latenz mitinnerviert.

Meist fithrten schon EHinzelreize von 1—2 V und 2—4 msee Dauer zu
einer kurzen Zuckung in Form eines Aufrichtens des kontralateralen
Ohres. Verlingerung der Impulsdauer hatte keine qualitativen oder
quantitativen Verdnderungen des Reizeffektes zur Folge. Mit zu-
nehmender Reizintensitét nahm auch das Bewegungsausmall zu, wéh-
rend sich die Art der Bewegung meist nur unwesentlich verénderte.

Qualitative Verdnderungen der Reizantwort zeigten sich erst bei
Reizketten von einigen Sekunden Dauer. Hierbei geniigten Reiz-
spannungen, die bei Einzelreizen praktisch keine wahrnehmbaren Ohr-
bewegungen auslosten. Die Variation von Reizspannung, Impulsbreite
und Reizfrequenz ergab folgendes: Impulsserien von etwa 1 V, 4 msec
Plateaubreite und 40/sec fithrten nach unterschiedlicher Latenz zum
Aufrichten des kontralateralen Ohres und zu einer mehr oder weniger
ausgeprigten Drehung der Ohrmuschel nach vorwirts oder riickwirts.
Diese Drehung fiihrte zu verschiedenen Endstellungen des Ohres, die
fiir die Dauer der Reizungen beibehalten wurden. Bei Verkiirzung der
Plateaubreite auf 2 msec oder weniger war eine leichte Erhohung der
Reizintensitidt erforderlich, um den gleichen Effekt zu erzielen. Ver-
lingerung der Impulsdauer auf 10 msec und dariiber zeigte im all.
gemeinen keine stirkeren Reizeffekte. Eine Impulsfrequenz von 40 bis
50/sec erwies sich hierbei als optimal, um einen Summationseffekt zu
erzielen. Bei Impulsfrequenzen unter 20—30/sec war der Effekt deutlich
verringert, Frequenzen um 100/sec hatten keine Verstirkung der mo-
torischen Antwort zur Folge.

Die Qualitat des Reizerfolges, insbesondere die Richtung der Ohr-
drehung zeigte eine deutliche Abhdngigkeit vom Reizort, bezogen auf die
Oberfliche des Collicullus superior. Reizungen in der vorderen Hilfte
des Collicullus, dem Projektionsgebiet der beiden vorderen Gesichts-
feldquadranten (Abb.1a), fihrten mit uberwiegender Haufigkeit zu
einer Drehung der kontralateralen Ohrmuschel nach vorwirts (Abb.1b),
Reizungen in den hinteren Anteilen des Tectum opticum dagegen zu
einer Drehung nach rickwirts (Abb.1e¢). In einigen Versuchen konnte
auch die Grenze ermittelt werden, welche die Regionen fiir Ohrdrehungen
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nach vorwirts bzw. riickwirts trennt. Diese lag bei Reizung im medialen
Bereich wiederholt am Ubergang des vorderen zum mittleren Drittel
des Colliculus superior, also in einem Bereich, der annidhernd der von
BrOUWER wu. Mitarb. [7] ermittelten Grenze der Projektionsgebiete
zwischen den vorderen und hinteren Gesichtsfeldquadranten entsprach.
Bei Reizung im lateraten Bereich konnte die beschriebene Umkehr der
Drehrichtung dagegen etwas hinter der Mittellinie beobachtet werden.
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Abb.2. Bezichung zwischen kontralateraler Ohrmuschelstellung und Reizpunkten der
Mediane (rechter Colliculus superior), gemessen vom vorderen Pol des Colliculus.
Weitere Erklirungen siehe Abb.1

In einigen Versuchen lief} sich die Endstellung der Ohrdrehung bei
sukzessiver Verlagerung des Reizpunktes von rostral nach caudal be-
stimmen. Zwischen dem Winkel der Ohrdrehung und dem jeweiligen
Reizpunkt ergab sich hierbei eine anndhernd lineare Beziehung (Abb.2).
In Abhingigkeit vom Reizort fanden sich iberdies auch noch andere
Obhrreaktionen. So wurde ein Anlegen der Ohren zweimal bei Reizung
im Bereich des vorderen Poles, héufiger jedoch im Bereich der hinteren
Anteile des Colliculus gefunden.

2. Kopfbewegungen

Auf Ohrbewegungen folgten bei steigender Reizintensitat Reaktionen
im Bereich des Kopfes. Hinzelreize waren erst bei Reizspannungen tiber
4 V und Impulsbreiten von etwa 4 msec Dauer erfolgreich. Verlingerung
der Impulsdauer bis auf 100 msec bewirkte eine Zunahme des Reiz-
erfolges. Als Reizantwort wurde ein Zucken des Kopfes beobachtet, das
sich bei zunehmender Reizintensitdt in ein Zucken nach vorne unten
oder nach riickwérts oben differenzieren lief3.

Bei Anwendung von Reizketten geniigten dagegen geringere Reiz-
spannungen zur Auslésung einer Kopfbewegung. Im Gegensatz zu den
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relativ undifferenzierten Zuckungen des Kopfes bei Einzelreizen traten
nun komplexere Bewegungsabliufe auf. Hierbei handelte es sich im
wesentlichen um Kopfwendungen nach homo- und kontralateral zur
Reizstelle (bei Reizung im rechten Colliculus nach rechts oder links),
die in ihrem schnellen Ablauf durchaus einer Zuwendebewegung ent-
sprachen. Diese erfolgten bei niederen Reizintensitdten mit einer Latenz
von einigen Sekunden Dauer, ohne daf sich vorher ein reizsynchroner
motorischer Effekt erkennen lie. Mit zunehmender Reizspannung ver-
ringerte sich dann die Latenzzeit bis zum Auftreten der Kopfreaktion,
wihrend das AusmafB der Reizantwort etwas zunahm. Auch bei den
Kopfbewegungen lag das Optimum einer Reizantwort bei Frequenzen
von 40—50/sec und einer Impulsbreite von etwa 4 msec.

AuBerdem waren die Kopfbewegungen auch von ruckartigen Augen-
bewegungen begleitet, die bei funktionstiichtigen Tieren der Kopf-
bewegung vorauseilten. Dieser Befund liel sich besonders bei nicht-
decortizierten Tieren erheben, wenn Reizungen des Tectum opticum
unter sonst gleichen Bedingungen durchgefithrt wurden.

Die Richtung dieser mit Latenz einsetzenden schnellen Kopfbewegun-
gen war wieder abhéingig von der Lage des Reizortes im Colliculus
superior. Kopfwenden zur Seite des gereizten Colliculus trat — von
einigen Ausnahmen abgesehen — nur bei Lage der Elektrode im Bereich
des vorderen Poles auf (Abb.3a). Die Grenze dieser Region lieB sich
wieder sehr genau bestimmen. Sie verlief von mediorostral nach latero-
caudal und entsprach damit wieder der Ausdehnung der Projektions-
gebiete fiir die vorderen Gesichtsfeldquadranten. Die Reizorte fiir Kopf-
wenden zur Gegenseite lagen fast ausnahmslos in der hinteren Halfte
des Colliculus superior und entsprachen damit dem Projektionsgebiet
der hinteren Gesichtsfeldquadranten (Abb.3b).

Neben Wendungen des Kopfes in der Horizontalen wurde auch
Kopfsenken und Kopfheben beobachtet. Reines Senken kam nur in
4 Fillen vor und blieb fiir die Dauer der Reizung bestehen. Linger-
anhaltende Reize fiihrten schlieflich zu einem Riickwirtskriechen in
geduckter Haltung, das weiter unten noch beschrieben werden soll. Die
Reizpunkte fir dieses Bewegungsmuster lagen durchweg im vorderen
Bereich des Colliculus superior. Doch kam Kopfsenken auch in Kom-
bination mit Seitwirtsbewegungen des Kopfes vor, in zwei Fallen nach
kontralateral, so dal} eine Seitwirts-Abwirtsbewegung resultierte. Die
Reizpunkte lagen dementsprechend auch im hinteren lateralen Bereich
des Colliculus, der dem Projektionsgebiet des hinteren unteren Gesichts-
feldquadranten entsprach.

Reines Anheben des Kopfes wurde nicht beobachtet. Bei lingeren Reizketten

war Anheben immer mit einem Aufrichten des Vorderkorpers oder des ganzen Tieres
kombiniert, mdglicherweise als Folge sekundér-wirksamer Hals- und Labyrinth-
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reflexe auf Korper und Extremitédten. Diese Reaktion trat zum Teil mehrere Se-
kunden nach Reizbeginn plétzlich auf, so daBl sie den Charakter einer raschen Zu-
wendebewegung (Verhoffen) hatte. Bei einem teil-decortizierten Tier konnte diese
Reaktion unter gleichen Reizbedingungen siebenmal wiederholt werden, jeweils mit
einer Latenzzeit von genau 7 sec. Bei zunehmender Reizintensitdt wurde dieses
Bewegungsmuster dann von einem schnellen Davonlaufen dberlagert.

In drei Fillen war Anheben auch mit einer Wendung des Kopfes nach kontra-
lateral verbunden. Die Reizpunkte waren iiber dem gesamten Colliculus verstreut,
so daB keine engere Verbindung mit den visuellen Projektionsgebieten bestand.
Drehung des Kopfes um die Korperldngsachse (Raddrehung) wurde in keinem der
Reizversuche beobachtet.

3. Rumpf- und Extremitdtenbewegungen

Bei hoherer Reizintensitit und langerer Reizdauer wurde in fast
allen Versuchen als letzte motorische Antwort eine Innervation der
Rumpf- und Extremititenmuskulatur mit entsprechenden lokomotori-
schen Effekten beobachtet. Einzelreize von 4 msec Dauer und 8—10 V
fuhrten mit sehr kurzer Latenz im allgemeinen nur zu undifferenzierten
Bewegungen wie Zucken der Extremititen im Sinne eines Aufrichtens,
Ausweichens nach hinten, Ducken usw., wobei je nach Lage des Reiz-
punktes eine leichte Bevorzugung der kontralateralen Extremititen zu
erkennen war. Bei extrem hohen Reizintensititen (iiber 10 V) wurde in
einigen Fallen auch ein sofort einsetzender Sprung nach vorwirts beob-
achtet.

Bei Dauerreizung mit unterbrochenem Gleichstrom lieB sich schon
bei geringerer Reizschwelle um 3 V ein differenzierteres Verhalten nach-
weisen. Schwellenreize hatten eine Latenz der motorischen Antwort
von einigen Sekunden zur Folge, hohere Reizintensititen lieBen eine
Zunahme des Bewegungsausmales und Sofortreaktionen erkennen.
Verdnderungen der Koérperhaltung traten nun deutlicher hervor. So
wurde bei Reizung in allen Bereichen des Colliculus ein Anheben des
Koérpers mit nahezu symmetrischer Innervation aller Extremititen beob-
achtet, bei Reizung in der hinteren Hélfte des Colliculus mit vorwiegender
Streckinnervation der hinteren Extremitédten. Rumpfsenken (Ducken
des ganzen Tieres, An-den-Boden-Krallen- oder -Pressen) kam dagegen
nur dreimal vor. Auch der Kopf wurde hierbei an den Boden gepreft,
und die Ohren wurden angelegt. Die Reizstellen lagen in diesen 3 Fallen
im mittleren Bereich der vorderen Hélfte des Colliculus.

Auch Bewegungsreakiionen wurden bei wiederholten Reizen mit
groBer RegelmiBigkeit beobachtet. Weglaufen geradeaus nach worwdrts
lieB sich bei Reizung in allen Bereichen des Colliculus superior auslésen.
Die Reizpunkte fir diese Reaktion kamen im hinteren Anteil des Colli-
culus jedoch gehduft vor, gegeniiber dem vorderen etwa im Verhaltnis
2:1 (Abb.3e). Wihrend die Reizschwellen im vorderen Pol relativ hoch

9 Arch. Psychiat. Nervenkr., Bd. 211
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Abb.3a—1. Lage der Reizpunkte im rechten Colliculus superior. Gestrichelte Linie
= QGrenze zwischen vorderen und hinteren Gesichtsfeldquadranten bzw. ihren
Projektionsgebieten. a Reizpunkte fiir Wendungen des Kopfes nach homolateral.
b Reizpunkte fiir Wendungen des Kopfes nach kontralateral. ¢ Reizpunkte fiir
Rumpf- und Extremititenbewegungen nach homolateral. d Reizpunkte fiir Rumpf-
und Extremititenbewegungen nach kontralateral. e Reizpunkte fir Rumpf- und
Extremititenbewegungen mit lokomotorischem Effekt nach vorwirts. f Reiz-
punkte fir Rumpf- und Extremitétenbewegungen mit lokomotorischem Effekt
nach riickwirts
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lagen (4—6 V), wurde Fortlaufen im Bereich des hinteren Poles schon
bei auffallend niedrigen Schwellenintensitéten beobachtet.

Auch nach schrdguorwirts oder im leichten Bogen nach schrdgriick-
wirts liefen die Tiere haufig. Hierbei handelte es sich in 9 Féllen auch
um Manegebewegungen, d. h., die Tiere liefen in einem Kreis mit einem
Radius von ca. 30—70 cm herum, was sich auch bei wiederholten Reizen
mit groBer RegelmafBigkeit zeigen lieB. Die Richtung dieser wohl-
koordinierten, offensichtlich leistungsbezogenen Reaktionen war wieder
von der Lage der Reizpunkte im Colliculus superior abhingig. Bei
Reizung in den rostrolateralen Bezirken kam es mit iiberwiegender
Haufigkeit zu einem Weglaufen nach homolateral (Abb.3¢) Flucht-
bewegungen nach kontralateral fanden sich dagegen bei Reizung im
hinteren Pol des Colliculus (Abb.3d). In Abhéngigkeit von der Reiz-
intensitdt konnte ein Richtungswechsel von homolateral nach kontra-
lateral oder umgekehrt bei ein- und demselben Reizpunkt dagegen nicht
nachgewiesen werden.

Wenden um die vertikale Korperachse fand sich dartiber hinaus in
8 Fillen. Wenden nach homolateral kam zweimal vor, wobei die Reiz-
punkte wieder im vorderen Anteil nahe dem Mittelpunkt des Colliculus
zu finden waren. In 3 Féllen wendete das Tier nach kontralateral. Die
Reizstellen lagen diesmal lateral hinten, medial mitte und in der Nahe
des vorderen Pols. Sofortizes Wenden und Wegspringen nach hinten
trat in 3 Féllen auf.

Auch Riickwirtsbewegungen kamen in mehr oder weniger reiner Form
vor, in dem die Tiere zunéchst alternierende Schiebebewegungen der
Vorderextremititen ausfithrten. Bei Fortsetzung der Reizung tiber
mehrere Sekunden kam es dann zu einem Riickwértskriechen, zu einer
Rickwirts-seitwiarts-Bewegung oder zu einem Wenden auf der Stelle
mit Fluchtbewegung nach hinten. Die Riickwérts-seitwirts-Bewegungen
hatten bis auf 1 Fall immer eine Seitwirtskomponente nach homo-
lateral. Die Reizpunkte fir dieses Bewegungsmuster lagen dementspre-
chend alle im rostrolateralen Bereich des Colliculus (Abb.3f), so daB
einc lokalisatorische Ubereinstimmung mit allen nach homolateral
gerichteten Reaktionsmustern bestand.

Bemerkt sei noch, daBl in zwei Fillen eine symmetrische, synchrone Stemm-
bewegung der Vorderextremitéiten beobachtet wurde, die erst nach einigen Se-
kunden in alternierende Schiebebewegungen der vorderen und schlieBlich auch der
hinteren Extremitédten iiberging. In beiden Fallen waren die Tiere durch starke
Blutverluste nach der Decortizierung funktionsuntiichtig und hatten dementspre-
chend auch keine lebhaften Kdorperstelireflexe. Reizung in den hinteren Anteilen
des Colliculus hatte bei diesen Tieren lediglich isolierte Stemmbewegungen der
Hinterextremitéten zur Folge, ohne dall diese von einem lokomotorischen Effekt
begleitet waren.

9%
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Abb.6a—c
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Diskussion
1. Reizbedingungen

Betrachtet man das Reizexperiment im visuellen System als Aqui-
valent einer physiologischen Reaktion auf optische Umweltreize, so ist
zunichst zu beriicksichtigen, daB die neuronalen Flemente des Tectum
opticum im wesentlichen auf bewegte Reizmuster ansprechen. Der Or-
ganismus kann hierbei zwei grundsitzlich verschiedene Informations-
moglichkeiten verwirklichen: Bewegungen des gesamten Umfeldes er-
zeugen eine optomotorische Reaktion, Bewegungen kleiner Objekte vor
einem ,,ruhenden” Hintergrund fithren dagegen zu Fanghandlungen
oder nach initialen Spsh- und Einstellbewegungen auch zu Abwehr oder
Flucht. Es erscheint daher berechtigt, punktférmige Reizungen mit der
Mikroelektrode als Aquivalent kleiner bewegter Objekte vor ,,ruhendem‘
Hintergrund anzusehen und die hier beschriebenen Reizreaktionen auch
als Zuwendung oder ¥lucht zu deuten.

Einzelreize von wenigen Millisekunden Dauer waren natiirlich nicht
geeignet, eine biologisch sinnvolle Reaktion auszulésen. Einzelne Zuk-
kungen des kontralateralen Ohres oder reizsynchrone Innervations-
stoBe von Rumpf oder Extremititen kénnten bei hoherer Reizintensitéit
auch durch Stromschleifen im Tegmentum verursacht sein. Da der
Tractus tecto-spinalis bei Kaninchen bis in das Lumbalmark verfolgt
werden kann, besteht tberdies die Moglichkeit einer direkten Beein-
flussung spinaler Motorneurone tiber wenige Synapsen. Auch bei Rei-
zung des motorischen Cortex [4,6] hat sich eine monosynaptische Ak-
tivierung spinaler Motorneurone nachweisen lassen, die unter bestimmten
Bedingungen einen biologisch sinnvollen ,,Durchgriff“ auf die spinale
Motorik gewdhrleistet; doch sei betont, dafi Einzelreize im Tectum
opticum, wenn sie iiberhaupt Erfolg hatten, immer zu Massenbewegungen
fithrten. Diese bevorzugten etwas die kontralaterale Seite und lieBen in
Abhingigkeit vom Reizort eine leichte Betonung in den vorderen oder
hinteren Korperpartien erkennen.

Mit Reizketten konnten dagegen schon bei geringer Intensitéit von
0,5—2 Volt sinnvolle motorische Antworten ausgelost werden. Regel-
méBig trat zuerst eine Bewegung des kontralateralen Ohres und bei
starkerer Reizintensitdt auch des homolateralen Ohres auf. Mit geringer
Latenz folgten Kopfbewegungen nach, die bei stirksten Reizen dann
in eine Fluchtreaktion iibergingen. Wie zu erwarten, nahm mit zu-
nehmender Reizintensitit die Latenzzeit bis zum Auftreten der ersten
motorischen AuBerungen von 10 und mehr sec auf Werte von unter 1 sec
ab, und die bei schwachen Reizen beobachteten Zuwendebewegungen
der Ohren und des Kopfes wurden von einer sofort einsetzenden Flucht-
reaktion iiberlagert. Im Gegensatz zu den Reizversuchen von Hzss
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u. Mitarb. [18], HUNDsPERGER [22] u. a. im Zwischen- und Mittelhirn
mit Frequenzen um 10/sec und relativ langer Impulsdauer liefen sich
optimale motorische Antworten in den eigenen Versuchen bei Reiz-
frequenzen um 40-—50/sec und kurzen Impulsbreiten um 4 msec er-
zielen. Die hier angewandten Reizfrequenzen diirften weitgehend auch
den Entladungsfrequenzen der Tectumneurone entsprechen, die bei der
Verarbeitung und Beantwortung von visuellen Informationen bevorzugt
werden.

2. Ohrbewegungen

Besonderes Interesse beanspruchen nun die durch punktférmige
elektrische Reizung erzielten Bewegungsmuster in ihrer Beziehung zur
Lage des Reizpunktes im Tectum opticum, d.h. zu den Projektions-
gebieten der einzelnen Gesichtsfeldquadranten. Es tiberrascht zunachst,
daB elektrische Reize in einem visuellen Projektionsgebiet als primére
Antwort ein ,In-Stellung-Gehen® des akustischen Sinnesorganes be-
wirken. Befand sich die Elektrode im rostrolateralen Bereich des Colli-
culus superior, so erfolgte mit groBer Regelméfigkeit eine Ohrdrehung
nach vorne; Reizung in seinem caudomedialen Anteil fihrte dagegen
zu einer Drehung der Ohrmuschel nach hinten. Die jeweilige End-
stellung entsprach hierbei sehr genau dem Gesichtsfeldbereich, der auf
den Reizort im Colliculus projiziert. Das Auge betdtigt sich in diesem
Falle also als Reizfinder, wihrend das Ohr einer genauen akustischen
Fixierung des gesehenen Objektes im Sinne eines ,,akustischen Greif-
reflexes’ dient. Erst der akustisch gewonnene Eindruck von der Ak-
tualitit des Umweltreizes scheint den fiir Kaninchen relativ umsténd-
lichen ,,optischen Greifreflex* zu veranlassen, der das gesehene Objekt
durch Kopfwendung oder Wendung des ganzen Koérpers dapn in das
zentrale Sehfeld eines der seitlich stehenden Augen bringt (siehe unten).

Verliert das einohrige Horen im Verlauf der Phylogenese auch an
Bedeutung zugunsten des binauralen Horens bei Lebewesen mit frontal
stehenden Augen (sieche voN HorNBOSTEL [21], K2IDEL [24], SCHWARZ-
KOPF [37] u. a.), so veranschaulicht dieser Befund doch den urspriing-
lichen Charakter des Ohres als Fern-Sinnesorgan zur Ortung von An-
griffs- und Beutetieren. Er erweitert unsere Vorstellungen iber den
sogenannten Horraum, der in seinen ridumlichen Qualitidten im Sinne
eines Sehraumes bis heute umstritten ist. Hierfiir sprechen auch eigene
Untersuchungen an der Katze [19] sowie der Nachweis eines Ohr-
nystagmus auf vestibulire Reize [25], der eine Konstanterhaltung der
akustischen Umweltwahrnehmung bei Eigenbewegungen gewéhrleistet.
Mit Latenz setzen Kaninchen iiberdies auch das zweite Ohr ein, besonders
bei Reizung im vorderen Bereich des Colliculus, wo die frontalen Ge-
sichtsfelder in geringem Mafe auch binocular vertreten sind. Es kann



132 K.-P. ScHAEFER und H. SCHNEIDER:

sekundar also auch ein binauraler Horeffekt zustande kommen. Mon-
aurale und binaurale Richitwirkung der Ohren lassen sich nicht streng
voneinander trennen, und es erhebt sich die Frage, ob Kaninchen in diesem
Falle eine objektbezogene Konvergenz beider Ohren vornehmen oder
die Lauf- und Intensitits- bzw. Qualitdtsdifferenz der Qerdusche im
Sinne der bekannten binauralen Hértheorien (sieshe voN HORNBOSTEL
[21]) verarbeiten kénnen.

Die vorliegenden Befunde weisen iiberdies auf eine strenge inter-
sensorielle Verkniipfung zwischen den Hauptsinnesorganen hin. Nach
CrosBy u.. HEnDERsON [11] bilden zahlreiche Faserbiindel, welche das
subtectale Hohlengrau durchziehen und den Colliculus superior und
inferior miteinander verbinden, schon rein anatomisch ein optisch-
akustisches System, das sich hier als objektbezogene Konvergenz von
Auge und Obr zu erkennen gibt. Eine multisensorielle Konvergenz pro-
priozeptiver, vestibuldrer, akustischer und optischer Reize an einzelnen
Neuronen des Hirnstammes, des Cortex usw. ist im afferenten sen-
sorischen Schenkel schon vielfach beschrieben worden (siehe Korx-
HUBER [26], PorTHOFF u. BURANDT [31] u. a.) und diirfte die neuro-
physiologische Basis dieser Vorgénge bilden.

3. Kopfbewegungen

Orientierungsreaktionen des Kopfes besitzen ebenfalls eine topische
Reprisentation im Colliculus rostralis. Kopfwendungen nach homo-
lateral traten praktisch nur bei Reizung im rostrolateralen Bereich des
Colliculus auf, Bewegungen nach kontralateral dagegen bei Reizpunkten
im caudomedialen Anteil desselben. Diese waren von Augenbewegungen
begleitet, die bei funktionstiichtigen Tieren der Kopfbewegung in Form
eines raschen Ruckes vorauseilten. Auch EwrRT [15] hat neuerdings Zu-
wende- und Fluchtbewegungen bei Reizung bestimmter Areale des
Froschtectum nachweisen konnen, doch stehen die eigenen Befunde in
gewissem Gegensatz zu den Untersuchungen von HEss u. Mitarb. [18]
an der Katze, die mit grofflichigen Hess-Elektroden nur Bewegungen
nach kontralateral fanden. ARERT [1] berichtet ebenfalls tiber ipsi- und
kontraversives Wenden nach Reizung im Tectum der Forelle, konnte
beides jedoch im gleichen Areal in Abhéngigkeit von der Reizintensitdt
auslosen. Zuwendebewegungen der Augen haben APTER [3] an der Katze
und BENDER u. ScHANZER [5] an Affen beobachtet. Tierspecies und
Elektrodenwahl konnten hier die unterschiedlichen Ergebnisse der ein-
zelnen Autoren beeinflufit haben.

Die vorliegenden Befunde erscheinen biologisch sinnvoll und ent-
sprechen weitgehend auch den natiirlichen Verhaltensweisen in freier
Wildbahn. Nahert sich ein Objekt von vorne, so werden die auf Be-
wegungsreize ansprechenden Neurone im rostrolateralen Bereich des
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kontralateralen Colliculus aktiviert. Elektrische Reizung dieser Region
fiithrt dementsprechend zu einer Wendung von Kopf und Kérper zur
Seite des Reizortes, so dafl herannahende Objekte durch das kontra-
laterale Auge zentriert werden konnen. Ein Ausweichen in der gleichen
Richtung ermoglicht es dem Kaninchen, das herannahende Objekt in
bedrohlichen Situationen auch weiterhin im Blickfeld zu behalten. Aus
gleichen QGriinden werden Kopf und Korper bei Bewegungsreizen im
hinteren Blickfeld auch zur Gegenseite gewendet, bei elektrischer Rei-
zung im caudalen Colliculus also nach kontralateral. Offensichtlich be-
sitzt die optische Umweltkontrolle auch bei Kaninchen eine vitale Be-
deutung, denn sie 148t sich auch beim unbehandelten Versuchstier als
Orientierungs- oder Ausweichreaktion beobachten.

Als Kriterium einer Zuwendereaktion diente die mit Latenz ein-
setzende ruckartige Bewegung des Kopfes, da nur diese den natiirlichen
Orientierungs- und Zuwendebewegungen entspricht. Hierbei scheint es
sich um ein refiektorisches Geschehen zu handeln, das tiber wenige Neu-
ronenverbinde zustande kommt und dem Schnappmechanismus von
KesTENBAUM bzw. dem visuellen Greifreflex von HEss u. Mitarb. [18]
(siche Btra1 [10]) an die Seite gestellt werden kann. Unter normalen
Erregungsbedingungen ist die Zuwendebewegung natiirlich nicht so
zuverldssig auszulésen wie der hier untersuchte Grundmechanismus am
decortizierten Tier. Corticale Hemmungs- und Auswahlvorginge fallen
fort, zumal visuelle Umweltreize zu einem grofien Teil iiber den Cortex
zum Tectum opticum gelangen [9,10,11]. So konnen visuell ausgel6ste
Aktionspotentiale im optischen Cortex, im Tectum opticum und im
Kleinhirn z. B. durch Reizung des Ne. amygdalae beeinfluft werden [16,
32]. Auch Orientierungsreaktionen mit Ohrbewegungen, Kopfwenden
und ,,Verhoffen* lassen sich durch Reizung bestimmter Strukturen des
limbischen Systems, insbesondere des Tr. mammillo-tegmentalis, aus-
16sen [27]. Doch soll das limbische System in diesem Zusammenhang
lediglich eine ,,Trigger-Funktion besitzen, indem es u. a. die Vorgénge
der Wahrnehmung steuert und die Latenz der motorischen Antwort mit-
bestimmt {12,13,16]. Nach Untersuchungen von HUNSPERGER [22] ist
das eigentliche Substrat dieser Reaktionen schon im Mittelhirn zu suchen
und sehr wahrscheinlich dasselbe, das auch vom Tectum opticum ,,ge-
triggert werden kann.

Der Einwand mag berechtigt sein, daB Tiere mit seitlich stehenden Augen keine
funktionstiichtige Macula besitzen und eine Zentrierung des gesehenen Objektes
daher nur bedingt moglich ist. Doch hat sich eine Maculaprojektion schon beim
Frosch nachweisen lassen [23]. Bei Kaninchen konnte sie durch jene seltenen
Tectum-Neurone reprisentiert sein, die relativ kleine receptive Felder unter 30 Grad
besitzen und durch ,,stehende* Kontrastgrenzen aktiviert werden. Immerhin ist
es uns in seltenen Fillen auch bei Kaninchen gelungen, durch bewegte Licht-
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punkte einen ,,Greifreflex* von Auge und Ohr sowie entsprechende Folgebewegun-
gen beider Organe auszuldsen.

4. Abwehr und Flucht

Die von der Lage des Reizpunktes abhingigen Fluchtbewegungen
entwickeln sich bei stirkerer Reizintensitdt unmittelbar aus den Orien-
tierungs- oder Zuwendereaktionen. Sie behalten nicht selten auch ihre
Richtung bei. Zuwendung und Flucht stellen sich hierbei nicht als ein
Problem der Lokalisation, sondern als echte Funktion der Reizintensitét
dar. Bemerkenswert ist der Befund, dall Bewegungen des Tieres nach
riickwirts nur bei Reizung im vorderen Pol des Tectum opticum beob-
achtet werden konnten. Bei stérksten elektrischen Rejzen kam es da-
gegen in jedem Fall zu einer sprungartigen Fluchtbewegung nach vor-
wirts, die im Bereich des hinteren Poles jedoch mit sehr geringen Strom-
stirken um 1 Volt ausgelst werden konnten. Das an sich paradoxe Ver-
halten ,,Flucht nach vorn bei Feind von vorn“ 1iBt sich ebenfalls in
freier Wildbahn beobachten, wenn ein Feldhase oder dergleichen erst
kurz vor einem feindlichen Objekt, z. B. einem Menschen oder einem
Hund, aufspringt und an diesem nach vorwérts vorbeilduft.

Insgesamt ergibt sich eine iiberraschende Vielfalt gesetzmibig ab-
laufender Abwehr- und Fluchtbewegungen. Auch hierbei scheint das
Tectum opticum im wesentlichen eine Information zu liefern, die eine im
Nucleus motorius tegmenti und anderen Mittelhirnstrukturen bereitlie-
gende komplexe motorische Antwort veranlaft. Anders 146t sich das durch
den einférmigen elektrischen Reiz ausgeloste, sebr differenzierte Verhalten
der Tiere jedenfalls nicht deuten. Die einzelnen Reizpunkte im Tectum
opticum reprisentieren letzten Endes also nicht nur partielle Bewegungs-
muster wie Kopfwenden, Ducken oder ungerichtetes Laufen im Sinne
einer Theory of fragmental representation of behavior (DeLcaDO [12,
13]), sondern bei geeigneter Summation der Reizimpulse auch Ver-
haltensweisen, die esne rawm-zeitliche, auf die Umawell bezogene Organisation
der Bewegung gewdihrleisten. Das decortizierte Tier kriecht bei Reizung im
vorderen Pol des Tectum opticum nicht nur riickwérts, es dreht sich
nach einigen Schritten auch um die eigene Achse, um die Flucht in der
einmal eingeschlagenen Richtung mit normalen Vorwirtsspriingen
schneller fortsetzen zu konnen. Lediglich bei funktionsuntiichtigen
Tieren engt sich die Reizreaktion ein, so dal unter gleichen Reiz-
bedingungen nur noch Schiebebewegungen der vorderen Extremitdten
ausgefithrt werden.

DaB das Tectum opticum neben blickmotorischen Aufgaben auch
noch andere Funktionen zu vermitteln hat wie kurzgeschaltete inter-
sensorielle Verkniipfungen oder Abwehr- und Fluchfreaktionen, ist
bisher wenig beachtet worden. Neuerdings weisen jedoch SPRAGUE u.
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Memxir [38] auf differenzierte Storungen im akustischen, taktilen und
propriozeptiven Bereich nach Abtragung des Colliculus superior hin.
Es erscheint daher berechtigt, die stammesgeschichtliche Entwicklung
des Tectum opticum und seine Bedeutung beim Menschen neu zu iiber-
denken. AuBern sich die genannten Reaktionen beim Kaninchen vielfach
noch als gesamtmotorisches Verhalten, so erfahren sie bei der Katze
schon eine gewisse Einengung auf den Gesichtsbereich und riicken damit
in die Nihe nociceptiver Gesichtsreflexe des Menschen [35]. Es liegt daher
nahe, diese und andere ,,motorische Schablonen des Oralsinnes*
(KrETscEMER [28]) oder Schreckreaktionen auf optische Umweltreize
[14,41] als tectal gesteuerte Hinstell- und Abwehrmechanismen zu deuten.
Prrer: [30] weist in diesem Zusammenhang besonders auf hirnatro-
phische Prozesse im Teraporallappen hin. Diese kénnten iber Pro-
jektionen auf Area 19 auch cortico-tectale Erregungsvorginge beein-
flussen.
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