Archiv fiir Psychiatrie und Zeitschrift Neurologie, Bd. 189, 8. 521—539 (1952).

Aus der Abteilung fiir klinische Neurophysiologie
der Universitit Freiburg i. Br.

Mikroableitungen
von einzelnen Nervenzellen im optischen Cortex der Katze:
Die lichtaktivierten B-Neurone.

Von
RiCHARD JUNG, RUDOLF V. BAUMGARTEN und GUNTER BAUMGARINER.

Mit 7 Textabbildungen.

( Eingegangen. am 30. Juni 1952.)

Nach 20 Jahren intensiver Arbeit {ber hirnelektrische Phidnomene
wissen wir bis heute noch nichts tiber die Tétigkeit einzelner Nerven-
zellen in der GroBhirnrinde. Seit BeErGERs Endeckung des Elektren-
cephalogramms 1929 waren alle bisherigen Untersuchungen auf die
Analyse der langsamen Rhythmen gréfBerer Nervenzellkomplexe ge-
richtet, so daB heute nur eine Makrophysiologie der Hirnrinde besteht.
Lediglich im Rickenmark!?. 2!, in der Retinal? 14, im Kleinhirn® und
in subcorticalen Strukturen': %, ist es bisher gelungen, Ableitungen
von einzelnen Neuronen zu erhalten. Auch vom Ammonshorn sind
Mikroableitungen schon frih versucht worden??. Dagegen gibt es noch
keine Untersuchung iiber die Tétigkeit einzelner Nervenzellen in der
isocorticalen Hirnrinde.

Fiir die Deutung der langsamen Hirnrindenrhythmen des EEG ist es
von entscheidender Wichtigkeit zu wissen, wie sich die einzelnen corti-
calen Neurone in dem gesamten Erregungskomplex verhalten. Darum
haben wir 1951 mit Mikroelektrodenableitungen vom Cortex begonnen.
Es zeigte sich bald, dafl die Beziehungen der Einzelzellentladungen zu den
langsamen Rhythmen sehr kompliziert sind. Zur exakteren Analyse war
es daher wiinschenswert, sich zunichst auf eine Hirnregion zu be-
schrinken, an der die Erregungen durch klar definierte afferente Reize
zu steuern sind. Hierfiir erwies sich die optische Region am geeignetsten,
bei der auch schon eine Reihe guter Vorarbeiten iiber die Makrorhythmen
und jhre Beziehungen zu Lichtreizen bestehen?. 3.6, 10,11,19, 20 Nach
einer ersten kurzen Mitteilung?® berichten wir iiber Ableitungen von ein-
zelnen Neuronen der Sehrinde nach Lichtreizen und besprechen kurz die
Beziehungen zu den langsamen Potentialschwankungen, die mit Makro-
elektroden registriert werden. Unsere Darstellung beschriinkt sich zu-
néchst auf die durch Licht aktivierten Neurone, die wir B-Typus nennen.
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Methodik.

Alle Versuche wurden an Katzen vorgemommen, die in kurzer Athernarkose
durch Querschnitt der unteren Medulla oblongata dekapitiert und kiinstlich be-
atmet wurden (BREHERS encéphale isolé?). Dialnarkotisierte Katzen ergaben
weniger klare Resultate. Insgesamt wurden 34 Katzen fiir Ableitungen aus ver-
schiedenen Rindenregionen verwendet. Bei 7 Versuchstieren konnten gute Re-
gistrierungen klar isolierter einzelner Nervenzellen der optischen Region erhalten
werden. In jedem dieser Versuche wurde das Verhalten mehrerer Neurone im
optischen Cortex untersucht.

Alle Ableitungen wurden von der primdren Schrinde (Area striata, BroOD-
MANNs area 17) vorgenommen. Die Mikroelektroden wurden mit Mikromanipula-
toren in die obersten Rindenschichten 0,6—2 mm tief von der Pia aus eingefiihrt.
Zur Vermeidung von mechanischen Puls- und Atemartefakten verwendeten wir
eine halbstarre Methodik mit Pinzettenfiihrung. Sobald aktive Neurone entweder
spontan oder nach Belichtung im Lautsprecher horbar oder am Kathodenstrahl
sichtbar waren, wurden kurze oder langdauernde Belichtungen in verschiedener
Abfolge eingeschaltet und die Entladungen optisch registriert.

Zur Ableitung dienten verschiedene Typen von Mikroelekiroden: Stahlnadeln,
feine Drihte (12—25 u Durchmesser) und Glascapillaren. Die besten Resultate er-
gaben Drahtelektroden und Capillaren mit Silberlotfiillung und den von SvAETI-
cnin? angegebenen Rhodium- Platinspitzen. Die Mikroelektrodenherstellung ist sehr
mithsam. Man braucht ineist einen Arbeitstag, bis man ein oder zwei gute Capillar-
elektroden gemacht hat. Bei den Capillarelektroden ist es wichtig, daf das Silberlot
nicht tiber die Glaswand hinausreicht, sondern etwas freien Capillarraum iibrig
1aBt. In dieses 20—50 i lange freie Capillarende wird die Rhodiumverbindung
elektrolytisch eingefiillt, auf der dann eine kleine Halbkugel von Platinschwamm
ebenfalls elektrolytisch aufgesetzt wird. Durch diese Behandlung vermindert sich
der Ubergangswiderstand der Mikroelektroden erheblich, bei 25 u-Drihten z. B.
von 4 MQ auf 100—200 KQ. Mit dieser Art Elektroden erhalt man die besten
Ableitungen von einzelnen Cortexneuronen (vgl. Abb. 1—4 und 7).

Die Mikroelektroden wurden zunsichst von kleinen Pinzetten gehalten und durch
einen Zeiss’schen Mikromanipulator, der zusammen mit dem Kopf des Versuchs-
tieres fest auf der Unterlage befestigt war, in die freigelegte Hirnrinde eingefiihrt.
Meistens wurde vorher ein kleiner Einschnitt der Pia gemacht. Sobald einzelne
Entladungen von Nervenzellen zu sehen waren, wurde die Mikropinzetie gelost,
wm Storungen durch Hirnpulsation auszuschalten. Die flexiblen feinen Driahte wurden
dann nicht mebr durch Pulsation gestért und blieben an der gewiinschten Stelle.
Die starren Capillarelektroden waren durch Hirnpulsation leichter stérbar, konnten
aber auch meistens nach Lésen der Mikropinzette ohne zusitzliche Halterung im
Gehirn belassen werden, wenn sie schrig durch die Pia eingefiihrt wurden. Die
Ableitungen erfolgten ,,unipolar von der Mikroelektrode gegen eine Bezugs-
elektrode am Knochen. Zur Kontrolle der Makrorhythmen wurde eine Wollfaden-
ableitung an der Einstichstelle der Hirnoberfliche oder eine Parallelschaltung der
Mikroableitung mit langerer Zeitkonstante benutzt.

Als Verstirkereinrichtungen dienten 2 vierstufige Verstirker mit umschaltbarer
Zeitkonstante, imperativer Eingangsstufe in Kathodenfolgeschaltung nach Ton-
~xiEs und 2 Nachleuchte-Kathodenstrahloszillographen mit Zeilenschreibung?t.
Die Zeitkonstante wurde fiir die Mikroableitung sehr kurz (3 msec), fiir die Makro-
ableitung linger (0,3 sec) eingestellt. Durch 2Lautsprecher wurden die Entladun-
gen akustisch kontrolliert. Die Lichtreize wurden zwischen beiden Ableitungen
durch Spiegelsysteme auf dem fortlaufenden Filmstreifen, der die Ablenkung der
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Kathodenrdhre fotografierte, aufgezeichnet (siehe Abb. 1-—4). Fiir mehrfache
Registrierungen wurde ein 6facher CW-Verstirker mit Schleifenoszillographen be-
nutzt.

Als Lichireize wurden gegeben: 1. ldngere Belichtungen von 700 Lux Starke und
1% bis mehrere Sekunden Dauer; 2. kurzdauernde Lichiblitze unter 1 msec Dauer
und 14000 Lux Stirke. Belichtet wurden beide oder nur das kontralaterale Auge.
Alle beschriebenen Untersuchungen wurden bei annshernd weilem Licht der
genannten hohen Tntensitiit vorgenommen, um die retinale Latenzzeit so kurz wie
moglich zu halten. Die Augen waren nicht immer vollstindig dunkel adaptiert,
da wahrend des Versuchs mehrfach wieder Licht gemacht wurde.

Ergebnisse.

Bei Mikroelektrodenableitungen von der optischen Hirnrinde findet man Einzel-
entladungen von verschiedener Gréfle: 1. relativ grofe, kurze Spitzenpotentiale von
20-—100 £V und etwa 1 msec Dauer, die ohne optischen Reiz in unregelmiBigem
Rhythmus Ruheentladungen von 10—40 pro Sekunde zeigen; 2. kleine, schwer
zu isolierende Spitzenpotentiale, deren Frequenz und Dauer nicht genau bestimmbar
sind. Die Dauer liegt wahrscheinlich auch um 1 mseec, die Frequenz scheint oft
hoher als 40 zu betragen, besonders wenn diese Flemente bei Verdunkelung als
off-Effekt ein im Lautsprecher sehr charakteristisches Entladungsgerausch zeigen.

Die vorliegende Arbeit beschiftigt sich fast allein mit den ,,groBen® Ent-
ladungen, die kilar als Einzelelemente zu isolieren sind. Die Eigenschaften der
,-kleinen® Spitzenpotentiale, die nach Lichtreizen den unten beschriebenen Typus
D mit Entladung bei Verdunkelung zeigen (dhnlich den reinen off-Elementen der
Retina), miilten noch mit anderer Technik genauer untersucht werden.

Als Einzelentlodungen von Neuronen werden solche Spitzenpotentiale bewertet,
die sich gut und mit konstanter Amplitude aus der Grundlinie herausheben, die nur
bei bestimmten Stellungen des Mikromanipulators auftreten und im Gegensatz zu
Artefakten bei kleinen Manipulatorverschiebungen an Amplitude geringer werden
oder verschwinden. Die einzelnen Spitzenpotentiale der ersten Gruppe, die sich
gut aus der Grundlinie herausheben, so daB sie auch auf einer Ableitung mit
langsamer Zeitkonstante zu erkennen sind (Abb.1 unten), haben eine Grélle
von etwa 30—100 uV. Sie sind vorwiegend nach elektronegativ gerichtet und leicht
triphasisch diformiert. In den Mikroableitungen mit kurzer Zeitkonstante sieht
man eine deutliche positive biphasische Spitze, die in der Ableitung mit langer
Zeitkonstante kleiner ist oder fehlt. Statt dessen folgen negative oder positive
Nachschwankungen, ahnlich den Nachpotentialen, von mehreren msec Dauer.
Wiahrend die Dauer des Spitzenpotentials kaum je itber 1,2 msec reicht, kann das
..Nachpotential*“ wesentlich linger sein. Form und Dauer der ,,Nachpotentiale‘
sind nicht sicher zu bestimmen, da sie bei unseren Ableitungen aus dem Volum-
leiter der Hirnrinde veréindert, durch die kurze Zeitkonstante deformiert.und bei
langer Zeitkonstante durch langsame Rhythmen maskiert werden. Diese Ruheent-
ladungen der Neurone kénnen iiber 20 Minuten, selten bis zu Stunden beobachtet
werden.

Nur solche Neuronentladungen wurden als physiologische Aktivitit
gezdhlt, die langer als einige Minuten in der gleichen Form abgeleitet
wurden, vorwiegend negativ gerichtet waren und die ohne #uBeren Reiz
keine hoher frequenten Ablidufe als 100 pro sec und spontan keine grup-
pierten Mehrfachentladungen in sehr kurzen Absténden zeigten, wie sie
far die Verletzungspotentiale charakteristisch sind.
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Einzelentladungen und langsame Hirnrhythmen.

Bei gleichzeitiger Registrierung der langsamen Potentialschwan-
kungen mit langer Zeitkonstante kénnen bei manchen der einzelnen
Neuronenentladungen Beziehungen zu den langsamen Wellen dargestellt
werden, andere scheinen ganz unabhdngig von den langsamen Wellen
zu arbeiten. Man kann im wesentlichen drei Arten unterscheiden:

1. Elemente, die unabhingig von den langsamen Spontanrhythmen ent-
laden und in jeder Phase dieser Rhythmen ihre Spitzenpotentiale ex-
kennen lassen. Diese sind am hiufigsten.

2. Elemente, deren Entladungen wenigstens statistisch mit den lang-
samen Schwankungen der spontanen Hirnpotentiale verbunden sind. Diese
zeigen entweder Entladungsserien der einzelnen Neurone beim Anstieg
der nach negativ gerichteten Wellenphase oder Hinzelentladungen auf dem
negativem Gipfel der Wellen. Den Gipfeltypus sieht man mehr bei
raschen Frequenzen der Makrowellen von 12—50 pro Sekunde, den
Anstiegstypus mehr bei niederen Frequenzen unter 10 pro Sekunde.

3. Schnelle Entladungsgruppen in sehr kurzen Abstdnden von 2 bis
5 msec (eintsprechend einer hohen Frequenz von 200—500 pro Sekunde).
An der normalen optischen Hirnrinde findet sich dieser 3. Typus nur
nach Lichtreizen im Beginn der Primédrentladung mit ihrer oberflichlich-posi-
tiwen Schwankung {vgl. Abb. 1 und 2a). Unter abnormen Bedingungen
kénnen solche schnellen Entladungsfolgen von lingerer Dauer spontan
als Krampf oder nach Verletzungen auftreten (Abb. 7a-—c).

Die einzelnen Neurone zeigen meistens auch ohne Lichtreize eine
Ruheentladung. In unregelmiBigen Perioden finden sich lingere Ent-
ladungspausen. Bei Ableitungen mit griberen Mikroelektroden, die
mehrere Elemente erfassen, sieht man, dafl in diesen Pausen andere
Elemente aktiv werden konnen. Regelmifige Bilder einer Ablosung der
Tatigkeit einzelner Neurone sind aber selten. Manche Elemente entladen
nur bei Lichteinwirkung auf das Auge und sind im Dunkel inaktiv oder
nur sehr selten titig.

Die Wirkung von Lichtreizen.

Nach Lichtreizen reagieren die einzelnen Neurone im optischen Cortex
in verschiedener Weise. 4 Reaktionstypen der Neurone A, B, C' und D
werden unterschieden:

A, Fehlende Lichireaktion spontan titiger Nervenzellen. Diese A-Neu-
rone zeigen meistens langsame, regelméfige Ruheentladungen, die nach
Verdunkelung oft zeitlich im a-Rhythmus gruppiert sind (Abb. 5a).

B. Licht-Aktivierung mit einer Gruppe von 3—6 frequenten Primér-
entladungen und anschlieBender wechselnder Beschleunigung der Ruhe-
entladungen (ihnlich den on-Elementen der Retina}. Nach Ausschalten
des Lichtreizes zeigen die B-Neurone, deren Verhalten im folgenden
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genauer beschrieben wird, eine typische kurze Hemmungsphase mit Nach-
aktivierung (vgl. Abb. 2, 4, 5b). Der Entladungsrhythmus der B-Neurone
ist sehr unregelmdfig.

C. Kurze Hemmung nach starken Lichtblitzen bei geringer oder feh-
lender Reaktion auf lingere Belichtung oder Verdunkelung (Abb. 6c).

D. Dunkel-Aktivierung nach Ausschalten des Lichtes und verminderte
Tatigkeit nach Belichtung (dhnlich den off-Elementen der Retina).
Diese D-Neurone zeigen die obengenannten sehr kleinen Entladungen.
Sie sind deshalb noch nicht klar isoliert und genauer untersucht.

Die Entladungsfolge ist bei den groBen B-Neuronen, die auf Licht-
reize aktiviert werden, meistens sehr unregelm#Big, oft sehr schnell
(20—60 pro sec Ruheentladung), die Frequenz sehr variabel (nach Licht-
reiz bis 300 pro sec in der Primirentladung, sieche Abb. 5 u. 6.).

Die A-Neurone, die durch Licht nicht beeinfluit werden, zeigen da-
gegen regelmdfigere Entlodungen dhnlich dem a-Rhythmus mit lang-
samerer und konstanterer Frequenz von 8—15 pro sec.

Im folgenden wird vor allem das Verhalten des 7Typus B beschrieben,
der den on-Elementen in der Retina dhnelt. Kinzelne Befunde beim
Typus A und C werden kurz erwihnt.
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Abb. 1. Einzelne Neuronentladungen mit langsamen Rhythmen im optischen Cortex nach Lichireiz
(Markierung zwischen beiden Kurven). B-Neuron. Obere Kurve mit kurzer Zeitkonstante zur
Darstellung der Einzelentladungen, untere Kurve mit langer Zeitkonstante fiir die langsamen
Wellen von derselben Mikroelektrode unipolar gegen Knochen aufgenommen.
20 msec nach dem Lichtreiz erscheint die erste rasche Entladungsgruppe von 4 Spitzenpotentialen mit
der elektropositiven Phase der Primirentladung. Wihrend der Belichtung folgen in unregelmiBigen
lingeren Abstinden von 10—50 msec wiederholte Entladungen desselben Neurons ohne sichere
Beziehungen zu den langsamen Rhythmen. Zeit: 50 pro Sekunde. (Katze Mgy,, encéphale isolé.)

1. Liinger dauernde Belichtung.

Bei Ein- und Ausschalten eines linger dauernden Lichtreizes von
700 Lux auf beide oder das kontralaterale Auge sieht man charakte-
ristische Entladungen von Neuronen des B-Typus, die bestimmte Be-
ziehungen zu den aus Makroableitungen schon lange bekannten on- und
off-Effekten der langsamen Potentiale zeigen.

Belichtungseffekte der B-Neurone: on-Effekt und Dauerentladung. Nach
einer Latenz von 18—22, durchschnittlich 20 msec entstehen rasch
wiederholte Entladungen einzelner Newrone in kurzen Abstinden won
2—6 msec (Abb. 1). Zunichst erscheint eine Gruppe von 2—5 dieser



526 R. Jung, R. v. BAUMGARTEN und . BAUMGARTNER :

schnellen Spitzenpotentiale, die durch ihre genau gleiche Gréfe und
Form leicht als Euntladungen desselben Neurons erkennbar sind. 10 bis
25 msec nach der ersten Entladung kommt es zu einer Verlangsamung
und oft zu einer kurzen Pause, nach der eine erneute Aktivierung
auftritt (vgl. Abb. 2a, 3a und 5b mit statistischer Auswertung). Wenn
das betreffende Element vor der Belichtung bereits titig war, so finden
sich in der ersten halben Sekunde nach Einschalten der Belichtung Fre-
quenzsteigerungen etwa vom Doppelten der Ruhefrequenz. Die Entla-
dungen sind auch bei gleichm#éBigem Lichtreiz nicht gleichmaBig
und kontinuierlich, sondern wechseln mit kleinen periodischen Schwan.-
kungen der Aktivierung und Hémmung, die manchmal wie in Abb. 4a
mit den langsamen Schwankungen parallel gehen, meistens aber keine
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Abb. 2. Lichiaktivierung einzelner Neuronentludungen des optischen Cortex: B-Typus (on-Element)
bei Dauerbelichtung (a), Hemmung und Nachaktivierung nach Verdunkelung (b), frequente Primir-
entladung und Nachentladung nach Lichtblitz (c).

a) on-Effekt und Daueraktivierung: Nach einer Ruhetitigkeit im Dunkeln wird das Neuron 20 msec
nach Beginn der starken Dauerbelichtung (700 lux) zu 4 schnellen Entladungen im Abstand von
2—38 msec angeregt. Dann wird die Entladungsfrequenz langsamer und unregelmiiBig mit einer
deutlich postexcifatorischen Hemmung nach der ersten Entladungsgruppe.

V) off-Effekt: Nach Ausschalten des Lichtreizes deutliche Hemmungsphase von 80 msec Dauer
1und Nachentladung von 100 msec Dauer.
©) Nach Lichtblitz (14000 Lux, erkennbar durch elektrisches Artefakt) kiirzerc Latenz von 15 msec,
4 schmelle Neuronentladungen im Abstand von 1,5—2 masec, eine einzelne Entladung, Pauge und
deutliche Nachentladung 50 — 90 msec nach dem Reiz. Die langsamen Rhythmen in der unteren
Kurve sind atypisch deformiert, weil die Mikroelektrodenspitze in den mittleren Cortexschichten
liegt. Zeit: 50 pro Sekunde. (Katze M 33, encéphale isolé.)

Beziehung zeigen. Nach etwa 1 sec klingt die Frequenzbeschleunigung
allméhlich ab, und der vor dem Reiz bestehende Entladungstypus
wird bei solchen Neuronen, die eine Ruheentladung zeigten, etwa
wieder erreicht; bei solchen, die micht vorher tétig waren, erscheinen
noch vermehrte unregelmiflige Entladungen.

Nach Abschalten des Lichies findet sich nach kurzer Latenz von 16 msec
ein abrupter und sehr konstanter Stop der Entladungen von 80 bis
100 msec Dauver (Abb.2b, 3a und 5b). Nach dieser Hemmungsphase
beginnt aber eine Nachaktivierung, die wie ein Nachbild weitere 100 msec
anhélt, um 14 sec nach Verdunkelung auf die Ruhefrequenz abzuklingen.
1 sec spéter vermindern sich die Entladungen weiter bis zu lingeren
Pausen. Die spontan titigen KEinheiten nehmen dann nach einigen
Sekunden ihre alte Aktivitit wieder auf.
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Wegen der im Einzelfall wechselnden und sehr unregelmafigen KEnt-
ladungen der verschiedenen Neurone laft sich die Wirkung des Licht-
reizes am besten bei einer Durchschnittsauswertung erkennen. In Abb. 51
haben wir daher 65 Lichtreize bei 3 verschiedenen Neuronen des B-Typus
aus der optischen Hirnrinde zusammengestellt. Fir die raschen Entladun-
gen kurz nach dem Lichtreiz wurde die Frequenz in kiirzeren Intervallen
zusammengefaBt als bei denlangsameren Entladungen, bei denen zufillige
Schwankungen ein zu unregelmiBiges Bild ergeben hétten. Die Abh#ingig-
keit der Entladungen von dem Lichtreiz ist in einer starken Aktivierung
20 msec nach Belichtung mit der schnellen Prim#rentladung beim on-
Effekt und einer konstanten Hemmung 15 msec nach Verdunkelung beim
off-Effekt und der folgenden Nachaktivierung auch statistisch eindeutig.

Neurone des Typus A zeigen im Gegensatz zum B-Typ keinerlei Be-
einflussung durch Lichtreize. Thre Entladungen sind oft regelméfiger als die
des B-Typs. Manche A-Neurone zeigen schnelle Entladungen, die meisten
haben aber langsamere Frequenzen von 1015 pro Sekunde dhnlich dem
a-Rhythmus. Nach Verdunkelung findet sich oft eine deutliche zeitliche
Gruppierung im «-Rhythmus mit etwa 100 msec Abstand (Abb. 5a).

Die eigenartige Nachaktivierung der B-Neurone, die nach einer an-
finglichen Hemmung 100—200 msec nach Verdunkelung eintritt, ist
sicher zu unterscheiden von einem echten off-Effekt. Diejenigen B-Neu-
rone, die auf Lichtreiz mit einer der frequenten Aktivierung und Nach-
entladung reagieren, zeigen niemals einen typischen off-Effekt mit kurzer
Latenz wie die kleinen Entladungen des Typus D, sondern immer die
eben beschriebenen Hemmungsphase.

Die Neurone vom T'yp D, die 15—17 msec nach Verdunkelung wihrend
der langsamen Schwankung des off-Effektes wie echte off-Elemente ent-
laden, haben so kleine Amplituden und Massenentladungen in derselben
Ableitung, dafB die Einzelelemente nicht klar zu isolieren sind. Nur die
Latenz ist genau mit 16 msec durchschnittlich zu messen. Genaue An-
gaben iber die Entladungsfrequenz sind noch nicht mdéglich. Im Laut-
sprecher zeigen die D-Neurone ein ganz charakteristisches Gerdusch mit
kurzdauerndem Rauschen, das sich deutlich von dem scharfen Klick
der on-Elemente, die auf Belichtung reagieren, unterscheidet.

Um die Belichtungsaktivierung des B-Typus weiter zu untersuchen,
wurden wihrend der Dunkelheit oder auch wihrend lingerer Belich-
tung die Augen mit kurzdauernden stirkeren Lichtblitzen gereizt und
deren. Effekte registriert und ausgewertet.

2. Kurzdauernde Lichtblitze.
Nach Lichtblitzen von weniger als 1 msec Dauer, deren Intensitit
etwa das 20fache der Dauerbelichtung betrigt (1400 Lux), zeigen die
B-Neurone des optischen Cortex charakteristische Reaktionen: Primér-
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3 entladung und Nachentladung. Die C-Neu-
) rone zeigen eine Hemmungsphase, etwa rezi-
prok zur Primirentladung der B-Neurone.

B-Typus: Nach kiirzerer Latenz von 14

bis 17 msec, durchschnittlich 15 msec, ent-

) steht eine dhnliche frequente Primdirentladung
mit 36 Spitzenpotentialen von I1,5—5 msec

Abstand wie beim on-Effeki des lingeren Licht-

reizes (Abb. 2¢, 3¢). Die Entladungsfrequenz
ist aber etwas hoher als bei Dauerbelichtung,
und die Intervalle der ersten Spitzenpoten-
tiale bevorzugen die kurzen Zeiten von 2 bis
3 msee, wihrend beim on-Effekt Abstéande

- % von 3—5 msec héufiger sind. Die Beziehung

e

zu den langsamen Wellen der Makroableitung
ist die gleiche wie beim on.Effekt. Schon
withrend des negativen Vorschlags der ober-
flaichenpositiven Schwankung beginnt die
erste Einzelentladung, die nichsten fallen in
die ‘elektropositive der Makro-Primérentla-
dung. Dann findet sich regelm#Big eine kurze
Hemmaungsphase von 50—60 msec Dauer, die
aber nicht den konstanten Stop der Ent-
ladungen wie beim off-Effekt aufweist. Da-
nach entsteht wiederum eine spite rhyth-
mische Nachentladung von etwa doppelter
T Frequenz der Ruhetitigkeit der B-Neurone
(Abb. 6a und b).

ladiid
$

Serien von Lichtblitzen im Abstand von
100—200 msec konnen wber lingere Zeit
% gleichartige primire Entladungsgruppen her-
Abb. 3. Einzelne Neuronentladungen im optischen Cortex nach

langer und kurzer Belichtung. B-Typus mit unregelmd piger

spontaner Ruhetdtigheit.

a) Deutliche Akiivierung wikrend eines Lichtreizes mit peri-

odisch wechselnden frequenten Entladungen. dusschalten des

Lichtes erzeugt eine kurze Hemmungsphase, dann folgt eine

- Nachaktivierung.

b) Kurze und lingere Belichtung macht einen dhnlichen Effekt.

c) Licktblitz bei geringer spontaner Ruhetidtigkeit erzeugt

4 frequente Primérentiadungen, eine lingere Pause und kurze
Nachentladung nach 80 msec und Wiederaufnahme der lang-

gsamen spontanen Ruhetatigkeit,

d) Blitzserie gibt eine allmihliche Verkleinerung der elektro-

positiven Primiirentladung in der unteren Kurve der lang-

samen Bhythmen, aber regelmiBige frequente Entladungs-

gruppen des einzelnen Neurons in etwas wechselnder Zahl.
(Xatze M 33, 3.)
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vorrufen, obwohl die Primirentladung der Makroableitung mit ihrer
elektropositiven Phase allméhlich immer geringer wird (Abb. 3d).

Die Nachentladung nach Lichtblitzen setzt sich oft nicht so scharf von
der durchschnittlichen Ruheentladung ab wie die Nachaktivierung nach
Ausschalten der lingeren Belichtung. Sie zeigt ein Maximum bei 100
oder 200 msec. Dann folgt nach einer kurzen Hemmungsphase wieder
die vor dem Reiz bestehende Ruheentladung (Abb. 6a und b).

O-Typus mit kurzer Hemmung: Einzelne Neurone, die von lingeren
Lichtreizen nicht beeinfluBt werden und meistens relativ hohe Ent-
ladungsfrequenzen zwischen 60 und 90 pro Sekunde zeigen, werden durch
starke Lichtblitze fur etwa 100 msec gehemmi. Die Latenz dieser Hem-
mung ist im Einzelfall nicht zu bestimmen, betrigt aber nach Durch-
schnittsauswertungen 20—25 msec. Wihrend der Primérentladung in
der Makroableitung konnen noch einzelne Entladungen dieses C-Typus
eintreten, doch zeigen sie niemals die frequente primire Entladungs-
gruppe der A-Neurone. Nach der Hemmungsphase nehmen die Neurone
vom C-Typus ihren alten Entladungsrhythmus wieder auf, manchmal
mit etwas verminderter Frequenz.

Kleine Entladungen des D-Typus kénnen nach Lichtblitzen vor-
kommen, doch sind sie meistens durch andere Effekte maskiert.
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Abb. 4. Einzelne Neuronentladungen (B-Typus) und langsame Rhythmen bei Lichtaktivierung (a)
und spontaner Ruhetitigkeit (b).
a) Deutlicher on-Effekt mit Beginn der Einzelneuronentladungen wihrend der elektronegativen
Vorschwankung und der elektropositiven Phase der Primdrentladung. Im folgenden erscheinen
die einzelnen Entladungsgruppen vor allem wdhrend der elektronegativ gerichteten Phasen der lang-
samen Wellen. Keine Entladung nach Ausschalten wihrend des off-Effektes.
b) Bei der spontanen Ruhetitigkeit der einzelnen Neuronentiadungen ist eine Bevorzugung der

Entladung wihrend der negativen Schwankungen der langsamen Rhythmen weniger deutlich.
(Katze M 83/2.)

Beziehungen zur Elektrodenlokalisation.

Die besten isolierten Ableitungen von den verschiedenen einzelnen Neuronen
erhalt man, wenn die Mikroelektrodenspitze 0,5 bis 2 mm tief im Corter liegt.
Bisher ist es uns nicht méglich gewesen, eine genaue histologische Lokalisation der
Ableitungen von verschiedenen Neurontypen durchzufiihren. Nur die Makro-
ableitung der langsamen Rhythmen, die in Abb. 1—4 jeweils in der unteren Kurve
dargestellt ist, zeigt bestimmte Formverinderungen in verschiedener Tiefe des
Cortex. In den mittleren Cortexschichten findet sich meist eine Abflachung und
mehr oder weniger biphasischeDeformierung des typischen Bilder der oberflichen-
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positiven Welle der Primérentladung (Abb. 2 und 3). Darum ist die Korrelation
mit bestimmten Phasen der Makrorhythmen in solchen Ableitungen erschwert.
Zur Kontrolle ist eine zweite Oberflichenelektrode oder transcorticale Ableitung
notwendig.

Abnorme Entladungen.

Bei allen Mikroelektrodenuntersuchungen gibt es zahlreiche Feblerquellen,
Artefakte und abnorme Entladungstypen der Neurone, die bei einiger Erfahrung
erkannt und von den normalen Entladungen abgegrenzt werden konnen. Neben
elektrostatischen Entladungen der FElektroden, die manchmal regelméBigen
Spitzenpotentialen sehr dhnlich sehen kénnen, sind vor allem die Verlefzungs-
entladungen wichtig. Bei Vorschieben der Mikroelektrode erhalt man meist kurze
hochfrequente Entladungsserien mit einem charakteristischen Gerdusch im Laut-
sprecher. Es handelt sich offenbar um absterbende Neurone, deren Membran durch
die Mikroelektrode verletzt wurde. Manchmal trifft man auch lingere Zeit an-
haltende abnorme frequente Spontanentladungen, die als Krampjpolentiale an-
zusehen sind. Sie zeigen einen ziemlich stereotypen Ablauf mit anfangs sehr hoch-
frequenter Entladungsfolge von 500 bis 1000 pro Sekunde und &hnlichen gruppierten
Nachentladungen (vgl. Abb.7a—c). Die hochfrequenten Entladungen sind da-
durch charakterisiert, daf die Spitzenpotentiale nach einer ersten groen Entladung
eine allmahliche Amplitudenverkleineruny zeigen. Diese Verkleinerung ist offenbar
durch groBie negative Nachpotentiale bedingt. Andere Verletzungspotentiale zeigen
positivgerichtete Spitzen, deren anfangs hobe Frequenz allméhlich geringer wird,
Solche Potentiale sind auch aus tieferen Schichten der weiBlen Substanz zu erhalten.
Offenbar kommen sie zum Teil aus verletzten Axonen.

Bespreechung der Ergebnisse.

Die verschiedenen Reaktionstypen der Newronentladungen nach Lichi-
reizen. Die oben beschriebenen 4 verschiedenen Reaktionen der Einzel-
neurone im optischen Cortex: A fehlende Reaktion auf Licht, B Be-
lichtungsaktivierung (on-Elemente), C kurze Hemmung nach starken
Lichtblitzen, D Verdunkelungsaktivierung (off-Elemente) kénnen noch
nicht auf bestimmte histologisch zu differenzierende Arten von Neu-
ronen bezogen werden. Es ist nach unseren bisherigen Untersuchungen
auch noch nicht sicher zu entscheiden, ob es sich um konstante Eigen-
schaften wverschiedener Neurone oder um einen wechselnden physiolo-
gischen Erregungszustand derselben Neurone handelt. Wahrscheinlicher
ist die erste Annahme, da die Typen charakieristischen und konstanten
EBigentiimlichkeiten bestimmiter verschiedener Neurone entsprechen. Daftir
spricht, daB man bei Registrierung iiber lingere Zeit bis zu 1% Std von
demselben Element fast immer die gleicken Reakiionen erhilt, Nur sehr
selten haben wir gesehen, daB eine spiter regelmifig durch Lichtreize
aktivierte Einheit vom Typus B im Anfang auf wenige Lichtreize nicht
reagierte, also den Typus A zeigte. FlieBende Ubergiinge kénnen viel-
leicht zwischen A und C vorkommen, da man manchmal bei nicht rea-
gierenden A-Neuronen auf Lichtblitze eine etwas lingere Entladungs-
pause sehen kann. Unser Material geniigt aber noch nicht, um dies
statistisch zu sichern. Bei einem A.Typus sahen wir nach Belichtung
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auch eine Vorverlegung der Entladung in den Zeitpunkt des on-Effekts
ohne die fiir B-Neurone typischen wiederholten Entladungsgruppen und
ohne ldngere Aktivierung und Frequenzbeschleunigung wihrend der
Belichtung. Klar von allen anderen unterschieden sind die bei Ver-
dunkelung aktivierten Neurone der Typus D, die wahrscheinlich reine
,,off-Elemente’* darstellen. In den Mikroableitungen zeigen sie immer
nur sehr kleine, nicht sicher einzeln zu isolierende Entladungen.

a) Durch  Licht unbeeinflusste  Neuronenttadungen
(4~ Typus)
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Abb. 5. Durchschuittswerte der Entludungsfrequenz verschiedener Neurone im optischen Cortex der
Hatze mit 1ingerdauernder Belichtung. Ordinaten in logarithmischer Skala.

a) 2 durch Belichtung unbeeinflufite Neurone (A-Typus), 49 Lichtreize, Nach Verdunkelung stirkere
Gruppierung der Impulse im e-Rhythmus (100 msec Abstand). (Katze M 34,)

b) 3 lichtaktivierte Neurone (B-Typus, on-Elemente): Aktivierung mit Primérentladung nach
Belichtung, Hemmung und Nachaktivierung nach Ausschalten des Lichtes, 65 Lichtreize. (Katzen
M 33/3/2, M 29/6.)

Uber die A-Neurone, die von Lichtreizen nicht beeinfluBt werden
(Abb. 5a), kann man nicht viel mehr sagen, als daB sie eine regelmafi-
gere Buheentladung zeigen, deren Frequenz den «-Wellen dhnlich ist, im
Gegensatz zu den unregelméfBigen meist schnellen Entladungen des
B-Typus. Die A-Neurone haben nach Verdunkelung oft auch eine
#-rhythmusihnliche zeitliche Gruppierung (Abb. 5a). Eine konstante
Beziehung der A-Entladungen zu den o-Wellen in der Makroableitung ist
aber nicht immer erkennbar. Den C-T'ypus haben wir zu selten und nur

tiber kiirzere Zeit registriert, um ihn genauer beschreiben zu kénnen.

Der B-T'ypus als charakteristisches Newuron des optischen Cortex. Unsere
Registrierungen von einzelnen Neuronen der optischen Hirnrinde zeigen
vorldufig nur fir den B-Typus, der durch Licht aktiviert wird,
konstante Ergebnisse. Die B-Neurone verhalten sich ganz #hnlich wie
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die ,,on-Elemente der Retina. Doch erscheint es zweckmiBig, sie nicht
als on-Elemente zu bezeichnen, um sie klar von den Retina-Elementen
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Abb. 6. Reaktionen von 3 verschiedenen Neuronen des optischen Coriex nach Lichiblitzen. Durch-
schnittswerte der Entladungsfrequenz. Logarithmische Skala der Ordinaten. Verschiedene Grund-

frequenz der Spontantitigkeit.

a) Beispontaner Ruheentladung m 20 pro Sekundeschnelle Primérentladung entsprechend einer Fre-
quenz von 300 pro Sekunde. Kurze Hemmungsphase und Nachaktivierung (Typus B). (Katze M 83.)
b) Bei héherer Frequenz von 35 pro Sekunde fhnliche Primérentladung und stirkere Nachakti-

vierung (Typus B). (Katze M 29.)

¢) Bei frequenter Ruheentladung um 90 pro Sekunde deutlicher Hemmungseffekt ohne frequente

Primirentladung (Typus C). (Katze M 81.)
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zu unterscheiden. Wir wihlen daher vorldufig den nichts vorwegnehmen-
den Ansdruck B-Typus. Diese lichtaktivierten B-Neurone haben mit der
schnellen Impulsfolge der Primérentladung, der Beschleunigung bei
lingeren Lichtreizen, der Hemmungsphase und Nachaktivierung nach
Verdunkelung bestimmte physiologische Higenschaften, die fur die
optische Hirnrinde charakteristisch zu sein scheinen,

Corticale und retinale Neurone. Die Neurone des optischen Cortex verhalten sich
in mancher Hinsicht dhnlich wie die Neurone der Retina, zeigen aber auch be-
stimmte Unferschiede. Die Entladungsfrequenzen der Neurone im Cortex sind
meistens schneller als in der Retina sowohl fir die spontane Rubetatigkeit wie fiir
die durch Lichtreize ausgelosten Entladungen. Genaueres kann man dariber aller-
dings erst sagen, wenn Untersuchungen mit verschiedener Lichtintensitdt vorliegen,
die am Cortex noch durchgefiihrt werden miissen. Folgende Abweichungen im
Verhalten der corticalen Neurone von den retinalen Elementen bei der Katze seien
noch kurz erwihnt: In der Katzenvetina erhalt man nach Graxirs Untersuchun-
gen® ¥ gls haufigste groBe Entladungen die sogenannten on-off-Elemente, die
sowohl auf Belichtung wie auf Verdunkelung ansprechen. Die Entladungen sind
meist stirker beim off-Effekt der Verdunkelung, doch ist das on-off-Verhalinis
variabel. Ubergiinge zwischen on-off- und off-Reaktionen werden bei verschiedener
Lichtintensitéit und Polarisation beobachtet*. Im Cortex zeigen die den on-Elemen-
ten entsprechenden B-Neurone die groften Amplituden, in der Retina sind die on-
EKlemente dagegen meist kleiner als die grofien oft- und on-off-Elemente. Umgekehrt
finden wir im optischen Cortex als off-Elemente nur sehr kleine, schwer isolierbare
Entladungen (D-Typus). Typische on-off-Entladungen sehen wir im Cortex kaum,
wenn man nicht die mit l&ngerer Latenz auftretende Nachaktivierung unter die
off-Entladungen rechnen will, was nicht zweckmiflig erscheint.

Die Primdrentladung und ihre rasch wiederholten Impulse. Ein regel-
méaliger und charakteristischer Befund ist die hochfrequente Ent-
ladungsgruppe von 3—5 Impulsen, die 15—20 msec nach starken Licht-
reizen in den B-Neuronen des optischen Cortex beginnt. Sie entsteht
offenbar, wenn die Masse weitgehend synchronisierter Impulsserien aus
der Sehstrahlung im Cortex eintrifft. Es ist sicher anzunehmen, da8 ein
heftiges synaptisches Bombardement der ankommenden Impulse diese
Neurone zu einer Entladungsfolge in Absténden von 24 msec anregt.
Ahnliche rasch wiederholte Entladungen aus den gleichen Neuronen
kennen wir vom spinalen Beugereflex, bei dem auch Entladungen von
2—3 msec Abstand. bevorzugt werden?. Mit ToNNIES haben wir diese
schnelle Entladungsfolge nach einzelnen afferenten Reizen durch
wiederholte Hrregungskreise in kurzen Neuronenketten erklirt. Ein
dhnlicher Mechanismus kénnte auch im Cortex vorliegen, doch scheint
das Intervall der Entladungen hier weniger konstant zu sein. Ferner
enthalten die im Cortex nach adidquatem Lichtreiz ankommenden affe-
renten Impulse zweifellos schon wiederholte Entladungen. Der Impuls-
schwarm der Sehstrahlung ist sicher komplexer und langdauernder als die
einmalige synchrone Entladung im peripheren Nerven bei elektrischer Aus-
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I6sung des Beugereflexes. Die von uns
verwendeten intensiven Standardreize
kurzer Lichtblitze und lingerer Belich-
tung zeigen insofern Unterschiede, als
der starke Lichtblitz eine noch schnel-
lere Entladungsfolge hervorruft als das
Einschalten der weniger intensiven
Dauerbelichtung. Doch ist der Typus
der Primirentladungen in beiden Fillen
aullerordentlich &hnlich (vgl. Abb. 2a
und ¢, 3a und ¢, 5b und 6a), so daB
man ein gemeinsames physiologisches
Erregungsmuster annehmenmu@. Einen -
dhnlichen Erregungsablauf wie bei der
afferenten Primérentladung haben wir
frither fir die elektrische Cortexreizung
mit ihrer Bremswelle diskutiert®. Auch
die Retina zeigt ein entsprechendes Er-
regungsmuster!®, Die Retina wie der
Cortex reagieren auf einen starken lan-
geren Lichtreiz zunichst nur mit kur-
zen frequenten Primédrentladungen, die
durch bremsende Regulationsvorginge
wieder auf ein mittleres Erregungs-
niveau zuriickgefithrt werden, so daf
keine konvulsive Maximalerregung ent-
stehen kann. Diese physiologische
Bremsfihigkeit® fehlt bei den abnor-
men Verletzungs- und Krampfentla-
dungen mit lingerdauernden hochfre-
quenten Spitzenpotentialen der Neu-
rone (vgl. Abb. 7).

Abb. 7. Abnorme Krampfentladungen eines cinzelnen
Neurons, nach Lichtreiz (a, b) und spontan auftre-
tend (¢). Im Gegensatz zu der normalen kurzen pri-
miren Entladungsgruppe dauern die abnormen Ent-
ladungen linger an und sind von hoherer Frequenz
(bis 700 pro Sekunde). Sie zeigen keine konstante
Latenz nach Lichtreiz. In a tritt die abnorme Ent-
ladung 30 msec, in b 60 msec nach dem Lichtblitz
auf. Der Entladungstypus ist jedesmal &hnlich: hoch-
frequente Spitzenpotentiale, mit deutlicher GréSen-
verminderug in jeder Gruppe. Die langsamen Poten-
tiale zeigen an Stelle der normialen elektropositiven
Primérentladung eine atypische negative Schwan-
kung, eine lingere Latenz nach Lichtblitz und lang-
dauernde negative Potentialverschiebungen wihrend
der Krampfentladungen (Katze M 31).
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Entladungsrhythmen der corticalen Neurone. AuBer diesen rasch wieder-
holten Primérentladungen zeigen die B-Neurone der optischen Hirn-
rinde spontan und nach Dauerbelichtung sehr viel langsamere und un-
regelmiflige Frequenzen. Bestimmtie Abstéinde scheinen bevorzugt.
Ohne Lichtreize fiberwiegen Intervalle von 10—50 msec. Bei Belich-
tung werden die kurzen Imtervalle von 2—20 msec bevorzugt. Eine
Erklarung dieses Verhaltens der Einzelelemente kann noch nicht ge-
geben werden. Sicherlich sind die Entladungsfolgen der einzelnen Neu-
rone nicht autonome Rhythmen der Nervenzellen selbst, sondern wer-
den von anderen rhythmischen Vorgingen grofierer Nervenzellsysteme
synaptisch angeregt. Die Nervenzelle hat zwar durch das negative und
positive Nachpotential, das dem Spitzenpotential folgt, und das Eocrzs
und Mitarbeiter® in ihren neuesten Untersuchungen durch intracel-
tulire Ableitungen klar dargestellt haben, einen gewissen Einflul auf
die Entladungsfolge. Doch fallen nur die ersten rasch wiederholten Eni-
ladungen in die Zeit des mnegativen Nachpotentials. Sie kénnen damit
durch die supernormale Erregbarkeit der Nervenzellen in dieser Zeit be-
glnstigt werden. Dagegen zeigten die langsameren Entladungen keine
sichere Abhiéingigkeit vom Ablauf des 80-—100 msec dauernden positiven
Nachpotentials. Die langsamen Entladungen der B-Neurone sind daher
nieht durch Eigenschaften der Nervenzelle selbst zu erklaren, sondern
miissen durch Einflisse der Umgebung bedingt sein. Zweifellos handelt
es sich um synaptisch angeregte Einzelentladungen innerhalb von
differenzierten Nervenzellkomplexen und nicht um Eigenrhythmen der
einzelnen Neurone. Wieweit die Entladungen noch riickldufig durch die
Dendriten als Modulator des Neurons® gesteuert werden, kann noch nicht
entschieden werden.

Hemmungsphase und Nachaktivierung nach Verdunkelung. Nach Aus-
schalten des Lichtreizes oder nach kurzen Lichtblitzen entstehen die
Nachentladungen der B-Neurone (on-Elemente) niemals mit kurzer
Latenzzeit wie der off-Effekt, sondern sie erfolgen immer erst nach einer
deutlichen Hemmungsphase. Die Hemmungsphase dauert meistens 80 bis
120 msec. Der Hohepunkt der Nachaktivierung variiert im Einzelfalle,
liegt aber im Durchschnitt zwischen 100 und 200 msec nach Blitz oder
Lichtstop (Abb. 5b, 6a und b). Die Frequenz wechselt sehr, im Durch-
schnitt liegt sie hoher als die Ruheentladung und tbertrifft oft auch die
aktivierte Entladung nach lingerer Belichtung. Die Bedentung dieser
Nachentladung ist noch nicht ganz klar. Wir glauben nicht, daf3 sie ein
spit auftretender maskierter off-Effekt ist, sondern méchten sie eher
wegen der konstant vorausgehenden Hemmungsphase dem Riickschlay
(postinhibitory rebound) der Reflexphysiologie vergleichen. Von der ge-
wohnlichen Nachentladung (after discharge) der Reflxe unterscheidst sich

36%
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dic Nachaktivierung durch die zwischengeschaltete Hemmungsphase.
Diese Hemmungsphase hat nach Art und Dauer Ahnlichkeit mit der
von HorruaNN beim Bigenreflex zuerst beschriebenen Hemmung's, die
in der angelséchsischen Literatur meist ,,silent period* genannt wird.

Nachaktivierung der B-Neurone und Nachbild. Sucht man neben diesen
allgemein physiologischen Parallelen nach vergleichbaren Phédnomenen
der subjektiven Sinnesphysiologie, so liegt es nahe, anzunehmen, daf}
die Nachaktivierung irgendwie mit den subjektiven Nachbildern zusam-
menhéngt. Allerdings erscheint die Nachentladung etwas frither als das
Povrrinsesche Nachbild nach kurzen Lichtblitzen, das bis 200 msec
Latenz hat und komplementérfarbig ist. Die Nachaktivierung nach
lingerem Lichtreiz konnte mit dem ersten positiven Nachbild zusammen-
hidngen, die nach 14 sec folgende deutliche Verminderung der Ent-
ladungsfrequenz gegentiber der Ruheentladung kénnte Beziehungen zu
dem negativen Nachbild haben, das als Sukzessivkontrast nach dieser
Zeit erscheint. Doch sind das lediglich Vermutungen, die zu einer sinnes-
physiologischen Deutung dieser objektiven Phinomene anregen sollen.

inzelneurone und langsame corticale Rhythmen. Wir hatten erwartet,
engere Beziehungen zwischen den Einzelzellentladungen und den be-
kannten langsamen ,,Makrorhythmen des Cortex zu finden, die bei den
iiblichen Ableitungen mit langerer Zeitkonstante registiert werden. Diese
Erwartung war deshalb gut begriindet, weil Bismor? und Cmaxc!®
frither bereits ecine Wechselwirkung der afferenten Impulse mit den
corticalen Rhythmen festgestellt haben. Unsere Ergebnisse und die
Abbildungen zeigen aber, daf diese Beziehungen zwischen den Kinzel-
entladungen und den langsarnen Rhythmen keine einfachen sein kénnen.
Einzelentladungen der Neurone kommen in allen Phasen der corticalen
Rhythmen vor. Die auf 8. 524 angegebene Einteilung von 3 Arten der
Einzelelemente in den langsamen Wellen kann nur eine ganz vorldufige
Ordnung dieser sehr komplexen Beziehungen geben. Diese 3 Arten sind
bisher noch nicht in klaren Zusammenhang mit den 4 Reaktionstypen
der Neurone A—D zu bringen. Nur die oberflichenpositive primére Ent-
ladungswelle, die in der Makroableitung vom Cortex nach optischem Reiz
erkennbar ist, zeigt eine konstante zeitliche Beziehung: Die primiiren
schnellen Entladungsgruppen der B-Neurone sind mit der elektropositiven
Schwankung an der Oberfliche der Hirnrinde eng verbunden. Doch be-
ginnen die ersten Spitzenpotentiale der cinzelnen Neurone meistens
schon etwas frither wahrend der kleinen negativen Schwankung, die der
positiven Welle vorausgeht (Abb.1 und 4a). Dies spricht dafiir, daB
der negative Vorschlag nicht nur eine Fernwirkung des ankommenden
Impulsschwarmes der Sehstrahlung ist, sondern dafl bereits wihrend der
negativen Schwankung die schnellsten afferenten Impulse den Cortex
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exreichen und dort synaptische Erregungen auslosen. Da auch nach sehr
kurzen Blitzreizen bereits in der Retina wiederholte Neuronentladungen
entstehen und eine erhebliche zeitliche Dispersion der Entladungen in
den verschieden rasch leitenden optischen Nervenbahnen vorliegen mul,
ist dies auch zu erwarten. Bel unseren Versuchen mit addquater Licht-
reizung kommen noch die Unsicherheiten der retinalen Latenz hinzu.
Versuche mit elektrischer Opticusreizung, die wir noch nicht systematisch
durchgefithrt haben, werden die Beziehung der Einzelentladungen zu
den negativen und positiven Wellen vielleicht besser kliren konnen.

Unsere Untersuchungen erlauben noch keine allzu weitreichenden
allgemeinen Folgerungen. Wenn man sich vorstellt, wie wenige von den
vielen Millionen von Nervenzellen der optischen Hirnrinde wir nur mit
unseren Mikroelektroden studieren kénnen, so wird man diese Neuron-
erregungen nur als kleinste Ausschnitte und ,,atomare” Ereignisse in der
Gesamtfunktion komplexer optischer Strukturen verwerten.

Besonders vorsichtig mtssen wir zunachst noch in der Darstellung des Gegen-
satzes zwischen Neuronen der Retina und des optischen Cortex sein. Gramir!s
findet in der Katzenretina vorwiegend die on-off-Elemente, die sowohl auf Belich-
tung wie auf Verdunkelung mit einer verstirkten Entladung reagieren. Wir finden
dagegen in der optischen Hirnrinde ganz vorwiegend on-Elemente. Nun zeigen
aber die neueren Untersuchungen GrANITs und seiner Schule, dafl gerade -das on-
off-Verhaltnis sehr stark mit der Iniensitdé der Eelichtung wechselt't. Manche
Neurone zeigen bei geringer Intensitdt nur on-, bei stérkerer nur off-Entladungen.
Wir haben nur mit starken Reizen gearbeitet und auch dabei fast nur on-Ent-
ladungen gesehen. Doch ist es durchaus moglich, da8 eine systematischere Untersu-
chung mitverschiedenen Lichtintensitdten auch noch andere Ergebnisse bringen wird.

Eine Schwierigkeit aller Mikroelektrodenuntersuchungen ist die mehr
oder weniger zufillige Auswahl der Einzelelemente, die man damit erhilt.
Fiir eine sichere Deutung braucht man sehr viel mehr Material zu sta-
tistischer Analyse, als es uns bisher vom Cortex zur Verfiigung steht.
Notwendige Untersuchungsthemen sind ferner die Wirkung verschieden
gestufter Lichtintensitdten, der Binflul der Adaptation und die genaue
histologische Lokalisation der aktiven Neurone in den verschiedenen Cor-
texschichten. Dariiber konnen unsere bisherigen Untersuchungen noch
nichts aussagen. Sie sollen nur zeigen, daf mit den modernen Methoden
auch eine Mikrophysiologie des Cortex moglich ist und daB sie eine gute
Erginzung der Makrophysiologie bildet, welche die hirnelektrische For-
schung bisher allein gepflegt hat. Die beschriebenen, noch unvollstindi-
gen Ausschnitte aus den bisherigen Ergebnissen sollen dazu anregen,
weitere Mikroelektroden-Untersuchungen am Cortex durchzufiihren.

Zusammenfassung.
1. An der optischen Hirnrinde der Katze werden die Entladungen
einzelner corticaler Nervenzellen mit Mikroelektrodenableitungen regi-
striert. Die Beziehungen der Einzelzellentladungen zu langdauernden
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und kurzen Lichtreizen und zu den spontanen langsamen Makrorhythmen
werden dargestellt.

2. Nach Lichireizen werden 4 verschiedene Reaktionstypen der Neurone
wm optischen Cortex unterschieden: A. Keine Reaktion spontan titiger
Nervenzellen auf Lichireize. B. Aktivierung nach Belichtung und Bremsung
im Dunkeln (on-Elemente). C. Kurze Hemmung nach Lichtblitzen bei
geringer oder fehlender Reaktion auf lingere Belichtung oder Ver-
dunkelung. D. Aktivierung nach Verdunkelung vnd Bremsung nach Be-
lichtung (off-Elemente). Das Verhalten des Typus B wird genauer be-
schrieben. Die B-Neurone zeigen ohne Reize keine Aktivitdt oder lang-
samere spontane Ruheentladungen mit sehr unregelméBigen Absténden
von 10—250 msec.

3. Linger dauernde Lichtreize (700 Lux) aktivieren die B-Neurone
20 msec nach HEinschalten des Lichtes zuerst zu einer primdren schnellen
Entladungsgruppe (2—5 Entladungen im Abstand von 2 bis 6 msec ent-
sprechend einer Frequenz von 200—500 pro Sekunde) und einer folgenden
langeren Frequenzbeschleunigung (30—80 pro Sekunde), die allmihlich in
periodischem An- und Abschwellen zu der urspriinglichen Frequenz ab-
fallt. Starke der Aktivierung und Zahl der Entladungen wachsen mit der
jeweiligen spontanen Entladungsfrequenz der Neurone.

4. Ausschalten des Lichtreizes erzeugt in den B-Neuronen nach 18 msec
einé kurze Hemmung der Entladungen von ungeféhr 100 msec Dauer.
Wihrend dieser Zeit finden sich sehr kleine Entladungen von off-
Elementen. Nach der Hemmungsphase zeigen die on-Elemente regel-
méBig eine spite Nachaktivierung 100—200 msec nach Stop des Licht-
reizes. Es wird die Frage diskutiert, ob diese Nachentladung in Be-
ziehung zum subjektiven Nachbild steht.

5. Kurze Lichtblitze (<1 msec, 1400 Lux) ergeben nach 15 msec eine
rasche primére Entladungsgruppe der B-Neurone (3—6 Entladungen in
1,5—5 msec Abstand) mit folgender Pause und spiiterer Nachentladung.
Die primére Entladungsgruppe nach Lichtblitz entspricht der Reaktion
nach Einschalten, die Nachentladung der Nachaktivierung nach Aus-
schalten lingerer Belichtung. Hinzelne Neurone vom Typus C zeigen
an Stelle der primédren Entladungsgruppe eine kurze Hemmungsphase.

6. B-Neurone (on-Elemente) mit primérer Entladung sind im optischen
Cortex hiufiger zu finden als A-Neurone ohne Lichtreaktion und C-
Neurone mit Hemmung. Die Haufigkeit der D-Neurone (off-Elemente)
ist noch nicht abzuschitzen.

7. Konstante Beziehungen der einzelnen Neuronentladungen zu den
langsamen Makrorhythmen des Cortex finden sich nur bei der Primdr-
entladung. Die erste schnelle Entladungsgruppe der B-Neurone ent-
steht wihrend der grofen oberflichenpositiv gerichieten Phase, der cor-
ticalen Primirentladung (on-Effekt). Wihrend der negativen Phase
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und der folgenden negativen Welle der Primérentladung zeigen die ein-
zelnen Neuronentladungen der B-Neurone eine kurze Pause mit Ver-
langsamung der Entladungen.

8. Nach ihrem Verhdltnis zu den Makrorhythmen werden 3 verschiedene
Arten von Nervenzellentlodungen im Corfex unterschieden: 1. Rhyth-
mische Neuronentladungen, die unabhingig von den langsamen Hirn-
rhythmen ablaufen; 2. Periodisch wechselnde Neuronentladungen mit
Beziehungen zu den langsamen Makrorhythmen. Diese zweite Art
zeigt oft wihrend der elektronegativen Phase der langsamen Hirnrhytmen
eine Aktivierung und wahrend der elektropositiven Phase eine Brem-
sung; 8. Entladungsserien sehr hoher Frequenz (entsprechend 200 bis
500 pro Sekunde), die an der normalen Hirnrinde nur kurzdauernd als
primire Entladung nach Licht- und anderen afferenten Reizen auf-
treten. Unter abnormen Bedingungen kénnen solche hochfrequenten
Neuronentladungen langerer Dauer bei Krimpfen und nach Verletzungen
entstehen.

Die Untersuchungen wurden mit Unterstiitzung der Deutschen Forschungs-
gemeinschaft durchgefiihrt.
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